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RESÚMEN 
Este trabajo de tesis doctoral tiene como objetivo principal el análisis de 
dos relevantes escamados procedentes del Cretácico Superior de la 
Patagonia Argentina, Najash rionegrina y Dinilysia patagonica, como así 
también dos nuevas serpientes avanzadas del grupo de los Macrostomata, 
(denominados Taxón A y B) procedentes de la localidad del Terciario 
Inferior (Paleoceno) de Tiupampa, Bolivia. Se realizó un análisis 
anatómico detallado de estos taxones fósiles en conjunto con un gran 
número de representantes de los más relevantes grupos de serpientes 
actuales, complementando estas observaciones con imágenes obtenidas a 
través de tomografía computada de rayos X y microscopía electrónica. 
Para evaluar las relaciones filogenéticas de los taxones motivo de esta 
tesis se realizó un análisis cladístico en el cual se combinaron datos 
morfológicos y moleculares, el cual arrojó novedosos resultados como así 
también la confirmación de algunos grupos previamente propuestos. 
Najash rionegrina y Dinilysia patagonica constituyen sucesivos grupos 
hermanos de todas las demás serpientes fósiles y vivientes, de esta 
manera quedando ambos taxones excluidos del clado Serpentes. A su vez, 
el grupo de escamados más cercanamente emparentado a este grupo son 
los saurios ápodos fosoriales Amphisbaenia-Dibamidae. Las serpientes 
marinas cretácicas de Medio Oriente (Pachyrhachis, Haasiophis y 
Eupodophis), como así también los “Madtsoideos” australianos (Wonambi 
y Yurunggur) se emplazan claramente dentro de Serpentes, constituyendo 
grupos bien definidos dentro de Macrostomata, aunque con afinidades 
inciertas con los demás clados de este gran grupo de serpientes avanzadas. 
Estos rasgos topológicos obtenidos indican que el origen de las serpientes 
aconteció en ambientes terrestres, sugiriendo a su vez que la alternancia 
de hábitos de vida fosorial-de superficie presentes en los taxones que 
conforman el linaje de escamados que dio origen al grupo modeló el plan 
corporal que hoy en día poseen las serpientes. El Taxón A constituye el 
grupo hermano de los Tropidophiidae (Tropidophis y Trachyboa), 
serpientes Macrostomata actuales distribuidas en Centro y Sudamérica, 
constituyendo así el primer taxón fósil relacionado a este grupo de 
serpientes Neotropicales. Así, es posible inferir que la historia de estas 
serpientes posee una edad mínima de 60 millones de años en el continente 
Americano, siendo congruente con la hipótesis que plantea un origen de 
los Tropidophiidae en este continente. El Taxón B emerge como el grupo 
hermano de Caenophidia, grupo que incluye a las serpientes más 
derivadas, constituyendo la primer evidencia en lo que respecta a los 
orígenes del grupo de serpientes más diverso en la actualidad. La 
morfología del maxilar y su dentición de tipo anisodonte con una notoria 
diastema permite inferir que dicha especie poseyó un sistema de 
inoculación de veneno, el cual representa el registro más antiguo de dicho 
complejo morfofuncional. Así, la presencia de sistemas de inoculación de 
veneno parece no ser un atributo propio de los Caenophidia más derivados 
como fuera planteado previamente, indicando que el/los sistemas de 
inoculación de veneno en serpientes estuvieron más ampliamente 
distribuidos dentro de los Macrostomata de lo que se pensó previamente. 
Así, gracias a su creciente registro fósil, América del Sur emerge como una 
de las regiones del planeta con mayor relevancia en cuanto al origen y 
evolución de las serpientes. 
 
ABSTRACT 
This doctoral thesis research has as a major goal the analysis of two 
relevant Cretaceous squamates from de Argentinean Patagonia, Najash 
rionegrina y Dinilysia patagonica, as well as two new derived 
macrostomatan snakes (referred as taxon A and B), coming from the 
Paleocene locality of Tiupampa, Bolivia. A detailed anatomical analysis of 
these fossil taxa and a large number of members of the most important 
groups of extant snakes was performed, nourishing these observations 
with images obtained through X-ray computer tomographies and 
electronic microscopy. In order to evaluate the phylogenetic relationships 
of the taxa studied in this thesis, a phylogenetic analysis, combining 
morphological and molecular data, was conducted. This analysis found 
novel results, as well as the confirmation of some previously recovered 
groups. Najash rionegrina and Dinilysia patagonica constitute successive 
sister-taxa of all other extinct and extant snakes, thus being excluded 
from the clade Serpentes. Meanwhile, the groups of squamates more 
closely related to the latter clade are the fossorial apod saurians 
Amphisbaenia-Dibamidae. The Cretaceous marine snakes of Middle 
Orient (Pachyrhachis, Haasiophis y Eupodophis), as well as the 
Australian “madtsoids” (Wonambi and Yurunggur), are clearly nested 
within Serpentes, constituting well-defined groups within Macrostomata, 
although with uncertain affinities with the remaining clades of this group 
of derived snakes. These topological traits suggest that the origin of 
snakes occurred in continental environments and that the alternation 
with a mode of life fossorial-of surface, present in taxa included in the 
lineage of squamates that gave origin to this group, modeled the body plan 
that nowadays snakes exhibit. The taxon A is the sister-group of the 
Tropidophiidae (Tropidophis y Trachyboa), extant macrostomatan snakes 
distributed in Central and South America, being the first fossil taxon 
related with this clade of Neotropical snakes. Thus, it can be inferred that 
the history of these snakes has a minimum age of 60 millions years in the 
American continent, being in agreement with the hypothesis that 
postulates the origin of the Tropidophiidae in this continent. The taxon B 
is found as the sister-group of the Caenophidia, clade that includes the 
most derived snakes, constituting the first evidence regarding the origin of 
the most diverse group of extant snakes. The maxillary morphology and 
its anisodont dentition with a conspicuous diastema allow inferring that 
this species presented a venom-delivery system, which represent the 
oldest known record of such morpho-functional system in squamate 
reptiles. Thus, the presence of a venom-delivery system seems to have not 
been a trait exclusive of the more derived Caenophidia as it was 
previously suggested, indicating that the venom-delivery system/s in 
snakes was more widely distributed among macrostomatan snakes than it 
was previously thought. Due to its crescent fossil record, South America 
raises as one of the regions of the planet of more relevance regarding the 
origin and evolution of snakes. 
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Las serpientes representan uno de los grupos animales que más interés ha 
suscitado dentro de las diversas y numerosas culturas que se han sucedido desde la 
antigüedad hasta nuestros días. La participación de estos reptiles en la iconografía 
mitológica y religiosa (Serpiente del Génesis, serpientes milenarias fundadoras del 
universo como Ophion en la antigua Grecia, son sólo algunos ejemplos) demuestra 
nuestra fascinación hacia las serpientes y su importancia en el quehacer cultural 
humano (Fig. 1). Más aún, este rol en la historia del hombre pudo ir mas allá de los 
aspectos culturales, habiendo podido intervenir en nuestra propia evolución 





Figura 1. A, Nagas, deidades hindúes del inframundo con múltiples cabezas de serpiente; 
B, Apophis, deidad serpentiforme del antiguo Egipto, enemigo del orden; C, Medusa, 
monstruo ctónico griego, cuyo cabello estaba reemplazado por serpientes y convertía a la 
gente en piedra cuando miraban su rostro; D, Quetzalcoatl, deidad Mesoamericana, 
representada por una serpiente emplumada. 
 
Como era de esperarse, la ciencia moderna no ha escapado a este particular 
interés, siendo sus particulares rasgos anatómicos y biología en general motivo de 
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profundos estudios. Así, su condición apoda, las articulaciones altamente móviles de 
los huesos que conforman la cavidad oral (en asociación con el modo de alimentación 
consistente en engullir presas enteras) y la producción y particular tipo de sistema 
de inoculación de veneno por parte de numerosas especies, generó y genera especial 
interés en la Biología moderna (Gans, 1961; Kardong, 1982; Kochva, 1987). 
Las serpientes constituyen un grupo de amniotas (Diapsida, Lepidosauria, 
Squamata), con aproximadamente 3100 especies distribuidas en todos los 
continentes (excepto Antártida), siendo así el segundo grupo más especioso de 
reptiles en la actualidad (Uetz, 2008). Además, las serpientes despliegan una 
remarcable diversidad morfológica y ecológica, existiendo especies diminutas 
fosoriales (Leptotyphlops carlae, 104 mm; Hedges [2008]) hasta serpientes fósiles de 
más de 12 metros de largo (†Titanoboa cerrejonensis; Head et al. [2009]). Mas allá 
de esta rica diversidad ecomorfológica, es de destacar que todas las serpientes 
actuales (y muy probablemente las extintas) poseen una exclusiva dieta animalívora 




Figura 2. Una de las hipótesis filogenéticas de Serpentes propuestas recientemente, 
mostrando los principales grupos de serpientes actuales. Modificado de Lee y Scanlon 
(2002). 
 
La anatomía de las serpientes resulta sumamente particular, siendo uno de los 
pocos grupos de tetrápodos que ha perdido totalmente sus miembros (Fig. 3). Esta 
particular condición, junto a la extraordinaria capacidad de captura y tratamiento 
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oral de las presas (particularmente desarrollada en los grupos vivientes más 
derivados y diversos), han modelado de manera extrema la anatomía de las 
serpientes. El cráneo de las serpientes se encuentra conformado por dos principales 
unidades: por un lado se encuentran los elementos de origen dérmico y el 
esplacnocráneo, el cual puede ser idealizado como una compleja serie de elementos 
óseos articulados, siendo las barras maxilares y pterigopalatinas los elementos con 
dientes y con un notable grado de movimiento, al igual que la mandíbula, la cual 
posee ambas ramas mandibulares conectadas sólo por ligamentos; por otro lado se 
encuentra el neurocráneo, el cual está conformado por una serie de huesos de origen 
endocondral, que a diferencia de los demás reptiles Squamata no se encuentran 
fusionados, y que conforman una unidad completamente cerrada para albergar al 
encéfalo y oído interno, condición compartida con pequeños grupos de escamados 
actuales (e.g. anfisbaenidos). El postcráneo de las serpientes posee como 
características principales la ausencia total de miembros, existiendo en algunos 
casos relictos de la cintura pélvica en los grupos basales (e.g. Scolecophidia), y el 




Figura 3. Esqueleto y detalle del cráneo de Python reticulatus, serpiente del grupo de los 
Macrostomata. 
 
tetrápodos sin miembros. Estas vértebras poseen una mayor complejidad que la 
observada en otros reptiles escamados, exhibiendo estructuras tales como el 
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complejo zigosfeno-zigantro (para mejorar el encastre entre elementos) como así 
también numerosos procesos y superficies para la inserción de la musculatura axial, 
la cual se encuentra sumamente desarrollada para permitir los movimientos 
ondulatorios altamente desarrollados en la locomoción sin miembros (Gans, 1962; 
Gasc, 1967). 
El registro fósil de las serpientes resulta ser sumamente fragmentario, sin 
embargo es usual hallar restos vertebrales en los yacimientos Sudamericanos, 
siendo pocos los especímenes asociados/articulados útiles para conocer con certeza la 
filiación de los mismos. Los representantes más antiguos del grupo se remontan a 
comienzos del Cretácico tardío (Rage, 1984), aunque nuevas evidencias aportadas 
por técnicas moleculares indican que las serpientes poseen una mayor antigüedad 
(ver Vidal et al., 2009). Así, debido a la incompletitud del registro fósil, conocemos 
muy poco acerca de la evolución de las serpientes. De hecho, grandes interrogantes 
existen aún acerca del origen del grupo en general, como así también desconocemos 
en gran medida la historia de los numerosos clados de serpientes actuales 
(Underwood, 1967a; Rieppel, 1988b; Lee y Scanlon, 2002). 
Afortunadamente, Sudamérica cuenta con un importante registro de ofidios 
fósiles que, aunque restringido a unas pocas especies, es sumamente informativo 
acerca de la anatomía, filogenia y hábitos de las serpientes más primitivas 
conocidas (Albino, 1996, 2007). En las distintas localidades fosilíferas del Cretácico 
Superior de Patagonia se han exhumado numerosos restos aislados de serpientes 
fósiles (Albino, 1986, 1994, 2000; Gómez y Báez, 2006; Gómez et al., 2008). Incluso 
hasta no hace muchos años, el Cretácico Superior de Patagonia ostentaba el mérito 
de haber brindado el único material craneano conocido de una serpiente Mesozoica, 
la especie Dinilysia patagonica hallada y descrita a principios del siglo XX (Smith-
Woodward, 1901; Estes et al., 1970). Esta relevante especie fósil fue históricamente 
incluida dentro del clado Serpentes, aunque actualmente se encuentra en duda esa 
hipótesis (ver Lee y Scanlon, 2002), por lo que resulta sumamente necesario realizar 
una exhaustiva revisión del material existente a fin de conocer con mayor certeza 
las relaciones filogenéticas de esta importante especie fósil. En tiempos recientes, 
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gracias a la mayor exploración de los terrenos Cretácicos Patagónicos, se han 
recuperado un número importante de ejemplares de Dinilysia, como así también 
restos de otras serpientes, siendo el hallazgo reciente más relevante el de la 
serpiente primitiva Najash rionegrina (Apesteguia y Zaher, 2006). A este destacado 
registro patagónico, se suma la aparición de especímenes inéditos muy bien 
preservados en estratos Paleocénicos de la República de Bolivia. Estos restos 
constituyen las serpientes más completas halladas en el Paleogeno Sudamericano, 
los cuales muy probablemente representen novedosos registros de grupos avanzados 
de serpientes, de los cuales virtualmente desconocemos su historia evolutiva en este 
continente. 
En los últimos años el origen de las serpientes se ha convertido en un tópico 
candente de la paleontología de vertebrados, como lo demuestra la profusa 
bibliografía publicada a partir de 1997 (Caldwell & Lee, 1997; Zaher, 1998; Zaher y 
Rieppel, 1999b; Lee y Caldwell, 2000; Tchernov et al., 2000, Rage y Escuillié, 2000; 
Zaher y Rieppel, 2002; Lee, 2005b; Scanlon, 2006; Apesteguia y Zaher, 2006). La 
aparición de una serie de especímenes fósiles exquisitamente preservados en Medio 
Oriente y Australia renovó de manera notable la discusión sobre las hipótesis acerca 
del origen del grupo. En la actualidad pueden reconocerse dos grandes hipótesis 
para explicar el origen de las serpientes (Fig. 4). Por un lado se interpreta que el 
origen de los ofidios se produjo a partir de un grupo de mosasauroideos (lagartos 
escamados marinos), hipotetizando como escenario más probable de las 
transformaciones anatómicas del grupo al medio acuático (teoría resurgida a partir 
del estudio de las serpientes marinas Cretácicas de Medio Oriente). Por otro lado, y 
en contraposición con las ideas antedichas, se encuentra la hipótesis que sostiene 
que las serpientes están más cercanamente emparentadas con lagartos apodos de 
hábitos fosoriales, como los Amphisbaenia y Dibamidae actuales, proponiendo como 
ambiente de las transformaciones que dieron origen al grupo al medio terrestre. 
Como era de esperarse, la revolución producida en la sistemática tradicional 
por la utilización de nuevas técnicas moleculares produjo y está produciendo 
hipótesis filogenéticas novedosas en el grupo de las serpientes (Heise et al., 1995; 
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Vidal y Hedges, 2002; 2004; Slowinski y Lawson, 2002; Vidal y David, 2004; Lee, 
2005; Lee et al., 2007; Vidal et al., 2007). De hecho, algunas señales filogenéticas 
observadas en estas hipótesis contrastan significativamente con las filogenias más 
tradicionales formuladas en base a información morfológica (Fig. 2), lo cual abre 
nuevos frentes de discusión en lo que respecta a la filogenia de las serpientes y a 




Figura 4. Actualmente, las relaciones filogenéticas de las serpientes se encuentran 
representadas por dos hipótesis, las cuales difieren fundamentalmente en la posición de 
los taxones fósiles mejor conocidos (las serpientes marinas Cretácicas de Medio Oriente, 
los “Madtsoiidae” Australianos, y Dinilysia patagonica) y el grupo hermano del clado 
Serpentes (dibamidos+anfisbaenidos versus mosasauroideos). 
 
En este contexto, el objetivo primario de esta tesis doctoral es realizar un 
estudio integrador de los materiales nuevos y otros ya descubiertos de serpientes 
fósiles Cretácicas y Paleógenas Sudamericanas, con el fin de aportar datos 
relevantes para intentar responder y/o poner a prueba hipótesis previas sobre la 
historia evolutiva de las serpientes. Para ello, en primer medida se realizará una 
descripción exhaustiva del material existente de las especies fósiles Najash 
rionegrina Apesteguia y Zaher y Dinilysia patagonica Smith-Woodward, contando 
para esta última especie novedosa información aportada por tecnología en imágenes 
de tomografía de rayos X, como así también material inédito. De esta manera se 
intentará completar nuestro conocimiento sobre la anatomía de estos relevantes 
reptiles escamados. La segunda sección de esta tesis tratará sobre materiales 
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inéditos y exquisitamente preservados de serpientes derivadas procedentes del 
Paleoceno de Bolivia, los cuales poseen material craneano, situación que, como ya se 
mencionara anteriormente, resulta extremadamente infrecuente en el registro fósil 
del grupo. Con esta información anatómica se procederá a la formulación de 
hipótesis filogenéticas (con información morfológica y molecular) que permitan 
dilucidar por un lado la posición filogenética de los taxones previamente 
mencionados, como así también tratar de discutir bajo este nuevo cuerpo de 
información las hipótesis previas acerca del origen y evolución del clado Serpentes. 
Dentro de esta tesis, los objetivos particulares a desarrollar son: 
Descriptivos/anatómicos 
• Descripción anatómica detallada y comparaciones de los especímenes publicados 
e inéditos de Najas rionegrina, Dinilysia patagonica (incluyendo imágenes 
obtenidas mediante tomografía de rayos X), y de los especímenes de serpientes 
exhumados en el Paleoceno de la Formación Santa Lucía (Paleoceno, Bolivia) 
Sistemáticos/filogenéticos 
• Análisis de los distintos conjuntos de caracteres osteológicos previamente 
utilizados para la formulación de hipótesis filogenéticas, en conjunto con la 
definición de los nuevos caracteres osteológicos incorporados en este trabajo de 
tesis 
• Confección de una matriz de datos osteológicos y moleculares de secuencias 
génicas mitocondriales y nucleares (obtenidas del GenBank), y formulación de 
hipótesis filogenéticas a partir de los sets de datos analizados 
• Discusión y análisis de las hipótesis filogenéticas obtenidas con respecto a 
hipótesis previamente publicadas 
Paleobiológicos 
• Análisis paleoecológico de Dinilysia patagonica, incluyendo aspectos 
tafonómicos y morfo-funcionales, entre los que se encuentran la estimación de 
longitud corporal y el análisis de los posibles modos de vida de este taxón 
• Análisis morfofuncional sobre la kinesis craneana 
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Hipótesis de trabajo principales para esta tesis doctoral: 
• La posición filogenética de Najash rionegrina y Dinilysia patagonica es externa 
al “crown-group” Serpentes, representando los taxones mas cercanamente 
emparentados a las serpientes 
• Najash y Dinilysia no conforman un clado de serpientes primitivas gondwánicas 
• Dinilysia patagonica era una especie de aproximadamente 2 metros de longitud, 
la cual no utilizaba la constricción para la manipulación de las presas, y 
habitaba ambientes de superficie semidesérticos 
• Los ejemplares fósiles procedentes del Paleoceno de Bolivia son serpientes 
Macrostomata 
• Las serpientes se originaron a partir de un ancestro terrestre no fosorial, el cual 
vivió en la superficie o utilizaba refugios naturales y cuevas ya elaboradas 
• Los sistemas de inoculación de veneno son una característica propia de las 
serpientes más derivadas (Colubroides) 
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2.1 Materiales osteológicos utilizados 
Para la realización de este trabajo de tesis doctoral se han revisado los 
materiales de Squamata fósiles y actuales de las siguientes colecciones nacionales y 
extranjeras: 
AMNH- American Museum of Natural History, Nueva York, Estados Unidos. 
Departamento de Herpetología 
AMNH 85647 Cylindrophis ruffus 
AMNH 85496 Cylindrophis maculatus 
AMNH 85076 Rhinophis drummondhayi 
AMNH 43343 Uropeltis ceylanica 
AMNH 110151 Loxocemus bicolor 
AMNH 99701 Eryx johnii johnii 
AMNH 143770 Eryx miliaris 
AMNH 46690 Tropidophis melanurus 
AMNH 73066 Tropidophis canus 
AMNH 82880 Tropidophis melanurus melanurus 
AMNH 93002 Tropidophis melanurus melanurus 
AMNH 7386 Tropidophis semicinctus 
AMNH 81128 Tropidophis feicki 
AMNH 81132 Tropidophis feicki 
AMNH 45839 Tropidophis canus canus 
AMNH 28982 Trachyboa gularis 
AMNH 62639 Ungaliophis panamensis 
AMNH 58845 Ungaliophis panamensis 
AMNH 102892 Exiliboa placata 
AMNH 140813 Acrochordus javanicus 
AMNH 66367 Acrochordus granulatus 
 
Departamento de Paleontología de Vertebrados 
AMNH FR 3156 Madtsoia bai 
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AMNH FR 3157 Madtsoia bai 
AMNH FR 3154 Madtsoia bai 
AMNH FR 3155 Madtsoia bai 
AMNH FR 3809 Boavus sp. 
AMNH FR 3850 Boavus idelmani 
AMNH FR 6058 Boavus occidentalus 
AMNH FR 3826 Coniophis carinatus 
AMNH 26996 Coniophis precedens 
AMNH 22852 Coniophis precedens 
AMNH 26424 Coniophis sp 
AMNH FR 7661 Cheilophis huerfanoensis 
AMNH FR 14600 Paraepicrates brevispondylus 
AMNH FR 8956 Paraepicrates brevispondylus 
AMNH FR 8957 Paraepicrates brevispondylus 
AMNH FR 1598 Calamagras talpivorus 
AMNH FR 1658 Calamagras murivorus 
AMNH FR 3830 Dunnophis microechinis 
AMNH FR 8974 Dunnophis sp 
 
Material comparativo perteneciente al Departamento de Palentología de 
vertebrados 
AMNH 41 Ophisaurus sp. 
AMNH 1041 Varanus bengalensis 
AMNH 1269 Iguana iguana 
 
FML- Fundación Miguel Lillo, Tucumán, Argentina. 
Instituto de Herpetología  
FML 896 Mabuya dorsivittata 
FML 1013-8 Feylinia grandisquamis 
FML 1010 Feylinia currori 
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FML 2422 Homonota fasciata 
FML 2304, 3484 Ophiodes sp. 
FML 14813, 14814 Varanus sp. 
FML 970 Loxocemus bicolor 
 
IAA- Instituto Antártico Argentino 
IAA-2000-JR-FSM-1 Taniwhasaurus antarcticus (holotipo) 
 
MACN- Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, 
Buenos Aires, Argentina. 
Sección Herpetología 
MACN 8817 Anilius scytale (6 ejemplares adultos) 
CENAI 3883 Anilius scytale (ejemplar juvenil) 
MACN 7568 Xenopeltis unicolor 
MACN 39025 Boa constrictor 
MACN 36529 Ophisaurus apodus 
MACN 39026 Python molurus  
MACN 39027 Python molurus  
MACN 33420 Philodryas matogrossensis  
MACN 39064 Heloderma suspectum 
CENAI 3881 Naja nivea  
CENAI 3838 Nerodia rhombifer  
CENAI 3853 Dasypeltis scabra  
CENAI 3856 Philotamnus hoplogaster  
MACN 3857 Mehelya capensis 
CENAI 3858 Macrelaps microlepidotus 
CENAI 3386 Bitis arietans 
CENAI 3783 Parias sumatranus 
CENAI 3887 Bungarus fasciatus  
MACN S/N Dendroaspis polylepis 
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Sección Paleontología de Vertebrados 
MACN 976 Dinilysia patagonica 
MACN N-26 Dinilysia patagonica 
MACN N-104 Dinilysia cf. D. patagonica 
MACN N-27 Dinilysia patagonica 
MACN RN-1013 Dinilysia patagonica 
MACN RN-1014 Dinilysia patagonica 
MACN RN-1015 Dinilysia patagonica 
MACN RN-1017 Dinilysia patagonica 
MACN RN-1018 Dinilysia patagonica 
MACN-RN 27 Alamitophis argentinus  
MACN-RN 32 Rionegrophis madtsoioides  
MACN-RN 33 Patagoniophis parvus  
MACN-RN 38 Alamitophis elongatus  
MACN 11135 Madtsoia bai (Copia del AMNH 3155) 
 
MECN- Museo Ecuatoriano de Ciencias Naturales. División de Herpetología.  
MECN 3037 Tropidophis taczanowskyi 
MECN 2240 Trachyboa boulengeri 
 
MEF- Museo Paleontológico “Egidio Feruglio”, Chubut, Argentina. 
MPEF-PV 643 Alamitophis argentinus 
MPEF-PV 1351 Dinilysia sp. 
 
MHNC- Museo de Historia Natural “Alcide D´Orbigny”, Cochabamba, Bolivia. 
MHNC 1321 Taxón A 
MHNC 13486 Taxón A 
MHNC 13487 Taxón A 
MHNC 13488 Taxón A 
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MHNC 13323 Taxón B 
 
MLP- Museo de La Plata, Buenos Aires, Argentina.  
División Paleontología de Vertebrados 
MLP 26-410 Dinilysia patagonica (holotipo) 
MLP 71-VII-29-1 Dinilysia patagonica (paratipo de Comahueophis ragei) 
MLP 79-II-27-1 Dinilysia patagonica (paratipo de Comahueophis ragei) 
MLP 79-II-27-2 al 17 Dinilysia patagonica  
 
División Herpetología 
MLP.R 5209 Varanus niloticus 
 
 MPCA- Museo Provincial “Carlos Ameghino”, Río Negro, Argentina. 
MPCA 527 Dinilysia patagonica 
MPCA 390-398 Najash rionegrina (holotipo)  
MPCA 385 Najash rionegrina 
 
PVPH- Museo Carmen Funes, Plaza Huincul, Neuquén, Argentina. 
PVPH 517 Dinilysia sp. 
 
  UNC- Universidad Nacional del Comahue, Neuquén, Argentina. 
UNC 1 Dinilysia sp. 
 
MUCPv- Colección de Paleontología de Vertebrados, Univerisdad Nacional 
del Comahue, Centro Paleontológico Lago Barreales, Neuquén, Argentina. 
MUCPv 39 Dinilysia patagonica 8 vértebras troncales medio-posteriores  
articuladas 
MUCPv 40 Dinilysia patagonica 15 vértebras troncales medias articuladas en  
dos bloques 
MUCPv 98 Dinilysia patagonica 8 vértebras troncales medias articuladas 
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MUCPv 99 Dinilysia patagonica 3 vértebras troncales medias articuladas 
MUCPv 100 Dinilysia patagonica 3 vértebras troncales articuladas 
MUCPv 101 Dinilysia patagonica 4 vértebras troncales articuladas 
MUCPv 102 Dinilysia patagonica 3 vértebras troncales medias articuladas  
MUCPv 104 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales medias articuladas 
MUCPv 105 Dinilysia patagonica 3 vértebras troncales articuladas 
MUCPv 106 Dinilysia patagonica 3 vértebras troncales medio-posteriores  
articuladas 
MUCPv 107 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales articuladas 
MUCPv 109 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales medias articuladas 
MUCPv 110 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales posteriores articuladas 
MUCPv 111 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales articuladas 
MUCPv 112 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales posteriores articuladas 
MUCPv 113 Dinilysia patagonica 1 vértebra troncal 
MUCPv 114 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales posteriores articuladas 
MUCPv 115 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales posteriores articuladas 
MUCPv 116 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales articuladas 
MUCPv 121 Dinilysia patagonica 3 vértebras troncales posteriores articuladas 
MUCPv 122 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales posteriores articuladas 
MUCPv 144  Ophidia indet. 12 vértebras articuladas en dos bloques 
MUCPv 252 Dinilysia patagonica 4 vértebras troncales medias articuladas 
MUCPv 904 Dinilysia patagonica 13 vértebras troncales medias articuladas 
MUCPv 905 Dinilysia patagonica 13 vértebras troncales medias articuladas 
MUCPv 906 Dinilysia patagonica 14 vértebras troncales medias articuladas en  
dos bloques 
MUCPv 907 Dinilysia patagonica 4 vértebras troncales medias articuladas 
MUCPv 908 Dinilysia patagonica 2 vértebras troncales posteriores articuladas 
MUCPv 909 Dinilysia patagonica 2 vértebras articuladas 
MUCPv 910 Dinilysia patagonica 4 vértebras articuladas 
MUCPv 911 Dinilysia patagonica 1 vértebra 
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MUCPv 912 Dinilysia patagonica 1 vértebra 
MUCPv 913 Dinilysia patagonica 1 vértebra incompleta 
MUCPv 914 Dinilysia patagonica 3 vértebras articuladas 
MUCPv 915 Ophidia indet. (Dinilysia?) 17 vértebras articuladas en 7 bloques 
MUCPv 917 Ophidia indet. Dos vértebras articuladas  
 
Además de los materiales antes citados pertenecientes a colecciones de 
museos, se han empleado numerosos especímenes esqueletizados de la colección 
privada del tesista: 
IGUANIA: Iguana iguana, Japalura sp., Basiliscus sp., Tropidurus spinulosus, 
Liolaemus wiegmani, L. multimaculatus, Phymaturus flagelifer, Diplolaemus sp. 
SCLEROGLOSSA – Teidae: Tupinambis merianae, Cercosaura schreibersii, 
Tarentola mauritanica, Amphisbaena heterozonata, Anops kingi, Leposternon 
microcephalum, OPHIDIA: Typhlops brongersmianus, Leptotyphlops munoai, 
Leptotyphlops unguirostris, Leptotyphlops australis, Liotyphlops beui, Python sebae, 
P. regius, P. reticulatus, Morelia spilota, Corallus caninus, Epicrates cenchria, 
Eunectes notaeus, Atractus reticulatus, Phalotris bilineatus, Apostolepis dimidiata, 
Elaphe obsoleta, Boiruna maculata, Hydrodinastes gigas, Micrurus pyrrhocriptus, 
Bothrops alternatus, B. ammodytoides, Crotalus durissus. 
 
2.2 Información molecular 
La totalidad de las secuencias génicas utilizadas en esta tesis fueron 
extraídas del GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Genbank/). A continuación se 
detalla la lista de taxa utilizados junto a su código de acceso. 
Los taxa Uropeltis melanogaster y Exiliboa placata poseen el mismo código de 
acceso en 12s y 16s, ya que dichas secuencias se encuentran en el mismo archivo.  
Se utilizó a Atractaspis bibroni en vez de A. irregularis (utilizado en la codificación 
de la matriz de morfología), ya que la primera especie posee la mayor cantidad de 




Acrochordus granulatus  
Agkistrodon contortrix  
Amphisbaena alba  
Anilius scytale  
Anomochilus leonardi  
Atractaspis bibronii  
Azemiops feae  
Bitis arietans  
Boa constrictor  
Bothrops alternatus  
Bungarus fasciatus  
Cacophis squamulosus  
Casarea dussumieri  
Crotalus durissus 
Cylindrophis ruffus  
Dendroaspis polylepis 
Diadophis punctatus  
Dibamus novaeguineae 
Eryx miliaris  
Exiliboa placata  
Lampropeltis getula  
Lanthanotus borneensis  
Leptodeira annulata  
Leptotyphlops humilis 
Lichanura trivirgata  
Liotyphlops albirostris  
Loxocemus bicolor  
Lycophidion capense  
Macrelaps microlepidotus
Mehelya capensis  
Micrurus fulvius  
Naja nivea  
Natrix natrix  
Nerodia rhombifer  


















































































































































Philodryas baroni  
Python molurus  
Trachyboa boulengeri  
Tropidophis haetianus 
Typhlops jamaicensis  
Ungaliophis continentalis
Uropeltis melanogaster  
Xenodermus javanicus  
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2.3 Técnicas de preparación de los especimenes utilizados 
 
• Materiales actuales 
Gran parte de los materiales pertenecientes a especies actuales eran 
especimenes preservados en etanol o formaldehído, por lo que se procedió a la 
preparación de los mismos bajo técnicas de esqueletización (Scanferla, [en prensa], y 
bibliografía allí citada). 
 
• Materiales fósiles 
Los materiales fósiles han sido preparados mecánicamente por medio de la 
utilización de martillos neumáticos (modelos Aro y Chicago Pneumatic). Luego se 
procedió a la utilización de agujas y puntas de carburo de silicio para realizar la 
preparación fina bajo lupa binocular. Luego los ejemplares fueron reforzados con 
polímeros (principalmente Paraloid B-72) diluidos en Acetona o Etanol, 
dependiendo del grado de absorción del material. 
 
2.4 Nomenclatura y definiciones 
 
• Nomenclatura anatómica 
Un problema con respecto a la determinación de homologías primarias es 
la utilización de distintas denominaciones para estructuras homólogas. Por 
ello, he tratado de condensar las distintas denominaciones anatómicas que 
utilizo en esta tesis. Las fuentes principales de denominaciones anatómicas 
provienen principalmente de los trabajos de Hoffstetter (1939), Auffenberg 
(1963), Hoffstetter y Gasc (1969), Frazzettta (1966), Kluge (1991), y Rieppel 





Premaxilar de Clelia bicolor (Colubridae) 
 
 
Maxilar. A, B, maxilar izquierdo de Cylindrophis ruffus (Anilioidea); C, maxilar 
derecho de Acrochordus javanicus (Caenophidia) 
 
 
Palatino izquierdo de †Montypythonoides riversleighensis (Boidae). A, vista 













Mandíbula. A, Lichanura trivirgata (vista lateral); B, angular (vista lateral); C, 
vista medial; D, coronoides de Varanus sp. (vista medial); E, esplenial de Boa 
constrictor (vista medial); F, dentario de Lichanura trivirgata (vista medial). 
 
 
Columela. A, Anilius scytale (vista posteroventral); B, Eunectes notaeus (vista 








Vista lateral del neurocráneo de Cylindrophis ruffus 
 
 
Forámenes neurocraneanos. A, Anilius scytale (vista lateral); B, Cylindrophis 




Frontal. A, †Wonambi naracoortensis (vista dorsal); B, vista ventral; C, vista 
lateral; D, Exiliboa placata (vista anterior). 
 
 
Nasal-Vomer-Septomaxilar. A, Thamnophis sirtalis (vista dorsal); B, vista 
ventral; C, vista lateral. 
 
 




Parabasiesfenoides. Python molurus A, (vista dorsal); B, vista ventral. 
 
 
Parietal. A, †Wonambi naracoortensis (vista dorsal); B, vista ventral; C, vista 
lateral; D, vista posterior; E, vista anterior. 
 
 






Complejo atlas-axis. A, Diploglossus lessonae (vista lateral); B, Shinisaurus 
crocodilurus (vista lateral). 
 
 
Vértebras troncales. A, †Madtsoia laurasiae (vista anterior); B, vista posterior; 





Vértebras cloacales y postcloacales. A, Atheris squamigera (vista posterior); B, 
†Coluber robertmertensi (vista lateral). 
 
 
Sacro. A, Lanthanotus borneensis (vista dorsal); B, vista lateral; C, 
Shinisaurus crocodilurus (vista lateral, ilion transparentado). 
 
 
Pelvis de Lanthanotus borneensis. A, vista lateral; B, vista ventral 
 
 
Fémur izquierdo de Lanthanotus borneensis. A, vista dorsal; B, vista anterior. 
 
• Definición de términos clave 
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Escamados serpentiformes: son aquellos representantes del clado Squamata 
que se encuentran por fuera de Serpentes, y que poseen un plan corporal 
similar a las serpientes (e.g. cuerpos elongados, sin miembros). 
 
Escamados fosoriales: usualmente en la literatura aparecen términos duales 
como saurio fosorial, excavador, no explicitándose cual es la condición precisa 
con respecto al hábito de vida y al correlato anatómico que permita definirlo. 
En esta tesis se utilizará el término “fosorial” para aquellos saurios y 
serpientes que viven en los sistemas de túneles por ellos construidos, los cuales 
habitan cubriendo sus necesidades vitales bajo tierra (Gans, 1969,1974), siendo 
esta definición más concreta en comparación a otras publicadas (e.g. Wiens y 
Slingluff, 2001: 309). Estos escamados de hábitos fosoriales poseen un pequeño 
tamaño (no más de 80-100 cm), exhibiendo cuerpos elongado y frecuente con 
una reducción/ausencia de los miembros locomotores, como así también un 
escaso o nulo desarrollo de las espinas neurales (Johnson, 1955). En estos 
escamados fosoriales, el órgano locomotor más importante es la cabeza, por lo 
que poseen adaptaciones craneanas principalmente en la región rostral para 
disminuir el stress mecánico durante la excavación, las cuales consisten en un 
aumento del grado de osificación y de contacto entre sí de los elementos 
rostrales del cráneo. 
 
Escamados semifosoriales: dentro de esta categoría se encuentran los 
saurios y serpientes que realizan excavaciones mínimas en sustratos no 
consolidados, tanto para alimentarse como para refugiarse, aunque no 
construyen sistemas de túneles como los escamados fosoriales. Los escamados 
semifosoriales pueden poseer o no adaptaciones en la región craneana para la 
excavación (Frazzetta, 1999), y usualmente presentan un mayor tamaño 
corporal que los escamados fosoriales. 
 
Escamados de superficie: son aquellos que no realizan ningún tipo de 
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excavación en el sustrato, habitando ambientes superficiales (terrestres, 
acuáticos, subaéreos). 
 
Innovación clave: cualquier aspecto fenotípico (anatómico-fisiológico) que 
promueva la diversificación de un grupo dado (Hunter, 2007). 
 
Kinesis craneana: cualquier movilidad que se produzca entre los elementos 
constituyentes del cráneo, excluyendo a los movimientos mandibulares e 
hiobranquiales (Schwenk, 2000). 
 
Neurocráneo: región del cráneo que rodea al encéfalo, conformado por 
elementos de origen endocondral (basicráneo, prootico, supraoccipital) como así 
también por elementos de origen membranoso (frontal, parietal). 
 
Región rostral: parte anterior del cráneo, la cual contiene a la cápsula 
olfatoria y las narinas externas. Se encuentra conformada por el nasal 




Capítulo 3 - Descripción y comparaciones de los materiales 







La aparición de ejemplares articulados en el registro fósil de Squamata 
resulta un evento sumamente extraño. Al desconocer la anatomía de los grupos 
fósiles, carecemos de la información que nos permita conocer de manera 
fehaciente las transformaciones anatómicas que sufrieron los distintos linajes de 
reptiles escamados durante su evolución. En el caso particular de las serpientes, 
la elongación corporal, los cambios en los elementos de la cavidad oral y la 
pérdida de miembros conforman las transformaciones osteológicas más 
importantes que sufrieron en su evoluciónn. Hasta el momento, estas 
transformaciones han podido estudiarse en base a un reducido número de 
especies fósiles (Caldwell y Lee, 1997; Tchernov et al., 2000; Rage y Escuillié, 
2000; Scanlon y Lee, 2000), las cuales en su gran mayoría se encuentran 
conservadas en dos dimensiones (e.g. Pachyrhachis problematicus), dificultando 
la observación de importantes rasgos. 
En el año 2006, Apesteguía y Zaher dieron a conocer un nuevo Squamata 
serpentiforme procedente del Cretácico Superior de Patagonia, Najash 
rionegrina. Gracias a las particulares condiciones tafonómicas de la localidad 
fosilífera donde se halló este nuevo reptil, se obtuvieron numerosos ejemplares 
con una muy buena preservación. De esta manera, por su estado de preservación 
excepcional, el descubrimiento de Najash rionegrina representa una oportunidad 
única para conocer uno de los capítulos más importantes en la historia evolutiva 
de las serpientes. Por ello, este capítulo se centrará en la redescripción 
pormenorizada de los ejemplares hallados hasta el momento de la especie Najash 
rionegrina, los cuales han sido escuetamente descriptos por Apesteguia y Zaher 
(2006). 
 
3.1 Geología, edad de los niveles portadores y status curatorial del 
material estudiado de Najash rionegrina 
 
Geología y edad de los niveles portadores 
Los ejemplares atribuidos a Najash rionegrina han sido exhumados en 
rocas de la Formación Candeleros, aflorantes en la localidad fosilífera de "La 
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Buitrera". Este yacimiento se encuentra localizado al NO de Cerro Policía (S 39º 
37´ 32´´-W 68º 41´ 23´´), provincia de Río Negro (Fig. 5). En dicha localidad 
afloran sedimentos correspondientes principalmente a las Formaciones 
Candeleros (Cenomaniano) y Huincul (Turoniano), siendo particularmente ricos 
los afloramientos correspondientes a la primera Formación. Una de las 
características más destacables de este yacimiento es la conservación de 
tetrápodos de pequeño y mediano tamaño, los cuales suelen hallarse articulados. 
Hasta la fecha han sido extraídos numerosos restos muy completos de 
Crocodilyformes notosuquios (Pol y Apesteguía, 2005), dinosaurios terópodos 
(Makovicky et al., 2005), y lepidosaurios esfenodontes (Apesteguía y Novas, 
2003). Lamentablemente, no existen dataciones radimétricas de la Formación 
Candeleros, siendo asignada una edad Cenomaniana para esta formación a 
través de estudios bioestratigráficos (ver Leanza, 1999; Leanza et al., 2004). De 






Figura 5. Localización geográfica del yacimiento “La buitrera”, provincia de Río Negro, 
Argentina. 
 
en base al análisis de tobas de la sección inferior de la Formación Huincul y que 
arrojara una edad entre 84.1 y 92.9 millones de años (Corbella et al., 2005),  
concordando con la edad postulada para la Formación Candeleros. 
 
Status curatorial del material estudiado 
El material holotipo de la especie Najash rionegrina (MPCA 390-398 y 
MPCA 400) fue hallado en el año 2000 en la localidad de “La Buitrera”.  
Lamentablemente, éste no recibió un tratamiento técnico adecuado durante su 
extracción, lo que ha generado la rotura del ejemplar en varios bloques, 
perdiendo de este modo parte de su información anatómica. Además, existen 
algunas confusiones con respecto a la numeración del material, por lo que se 
procederá a clarificar ciertos puntos referidos al material en cuestión a fin de 
establecer la naturaleza de los ejemplares existentes de este relevante taxón fósil. 
El ejemplar holotipo de Najash rionegrina posee los números de colección 
MPCA 390-398 y MPCA 400. Debido a que los distintos fragmentos en los cuales 
fue extraído el ejemplar holotipo representan un único individuo que se 
encontraba articulado previamente a su extracción (Sebastián Apesteguía, com. 
pers.; Pablo Gallina com. pers.; obs. pers.), resulta obvio que dicha numeración es 
inapropiada. Por este motivo sería conveniente la renumeración del ejemplar 
holotipo bajo un solo número, el cual deberá contener todos los bloques que 
poseen los números MPCA 390-398 y MPCA 400. Hasta que se realice el 
renumerado, el ejemplar holotipo queda restringido a los siguientes elementos: 
fragmento de dentario izquierdo articulado al fragmento anterior del esplenial 
(MPCA 390); axis más 5 vértebras troncales anteriores articuladas y contenidas 
en un bloque de matriz (MPCA 391); 47 vértebras troncales medio-posteriores 
contenidas en un bloque de matriz (MPCA 392); 3 bloques de matriz conteniendo 
6, 7, y 9 vértebras troncales medio-posteriores (MPCA 393); dos bloques 
conteniendo costillas asociadas (MPCA 394); bloque conteniendo 6 vértebras 
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troncales medio-posteriores (MPCA 395); dos vértebras caudales articuladas 
(MPCA 396); 8 bloques conteniendo un total de 18 vértebras troncales medio-
posteriores (MPCA 397); 5 fragmentos indeterminados (MPCA 398); varios 
fragmentos de vértebras troncales (MPCA 399); bloque conteniendo 8 vértebras 
troncales posteriores, dos vértebras sacras, 9 vértebras caudales, pelvis 
incompleta, fémur izquierdo, fémur derecho, fíbula derecha y extremo proximal 
de tibia derecha (MPCA 400). 
Los materiales referidos a la especie Najash rionegrina se encuentran 
representados por: la parte media y posterior de un neurocráneo, el cual consta 
de la mayor parte del basiparaesfenoides, parietal, prooticos derecho e izquierdo, 
otooccipital derecho, columela derecha incompleta, supraoccipital, y un fragmento 
de la rama cuadrada del pterigoides izquierdo (MPCA 385); fragmento anterior 
de dentario, un axis sin el arco neural y varias vértebras troncales y caudales 
incompletas (MPCA 380-383); cuadrado derecho incompleto asociado con 
numerosos fragmentos de vértebras troncales (MPCA 387). 
 
3.2 Descripción anatómica y comparaciones 
 
Cráneo 
 Hasta el momento, los restos craneanos asignados a Najash rionegrina son 
un neurocráneo incompleto de un individuo juvenil, un cuadrado y dos dentarios 
incompletos, los cuales se describen a continuación. 
• Parietal 
Este hueso se encuentra rodado y quebrado anteriormente, habiendo 
perdido la región de la sutura con el frontal y los recesos de articulación con el 
postorbitario-postfrontal. Posteriormente, el parietal se articula con el 
supraoccipital mediante una amplia sutura en forma de V (Fig. 6A), cuyo vértice 
apunta hacia delante. En vista dorsal, el parietal es estrecho anteriormente y 
amplio posteriormente, al igual que Dinilysia y Anilioideos. Esto se debe a un 
importante desarrollo de las cápsulas óticas y al notable tamaño de los procesos 
paraoccipitales del otooccipital. Dorsalmente y anteriormente, el parietal forma 
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una tabla triangular poco definida por las crestas lateromedial y anteroposterior, 
las cuales habrían servido para la inserción de la musculatura adductora 
(probablemente para el m. adductor externi). Ambas crestas convergen 
posteriormente para formar la cresta sagital que se extiende hacia atrás hasta 
unirse con el vértice del supraoccipital. La cresta sagital se encuentra rota en el 
sector más posterior. Los procesos descendentes laterales del parietal están algo 
deteriorados y desplazados debido a la compresión que sufrió el ejemplar. Las 
relaciones del foramen óptico no pueden ser conocidas debido a que este sector 
también se encuentra deteriorado. Sin embargo, las partes conservadas permiten 
observar un neto contacto con los márgenes laterales del basiparaesfenoides 
mediante una fuerte sutura (Fig. 6B-C). Posteriormente, el sector lateral del 
parietal contacta al prootico en un amplio contacto mediante una sutura en forma 
de L. En su esquina posterior dorsolateral, el parietal cubre al prootico. En ese 
nivel, el parietal y el prootico forman un amplio receso para la articulación del 
sector más anterior del supratemporal, el cual se encuentra ausente. Mientras en 
Najash el receso para la articulación del supratemporal está formado únicamente 
por el parietal en el sector más anterior mediante una profunda muesca, en 
Dinilysia la parte más anterior del receso se encuentra conformada por el 
parietal dorsalmente más el prootico ventralmente. Este hueso debe haber estado 
incorporado a la pared lateral del basicráneo, al igual que en Dinilysia, 
Cylindrophis, Anilius y Anomochilus. Al igual que en estas serpientes antes 
citadas, el receso está localizado lateralmente al contacto entre el prootico y el 
supraoccipital, sugiriendo una exposición dorsal del prootico rodeada por el 
supratemporal, el otooccipital y el supraoccipital. 
 
• Basiparaesfenoides 
Este hueso se encuentra roto anteriormente, conservándose del nostrum 
paraesfenoidal sólo su parte más posterior. La superficie ventral del rostrum del 
paraesfenoides es marcadamente cóncava (Fig. 6B-C), exhibiendo en corte 
transversal una forma de U. Tanto Dinilysia como Anilius, Cylindrophis y 
algunos Caenophidia fosoriales presentan esta conformación en el 
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paraesfenoides, sin embargo no llegan al nivel de profundidad alcanzado en 
Najash, siendo éste un carácter autapomórfico de esta serpiente (Apesteguía y 
Zaher, 2006). Debido a la compresión del único neurocráneo de esta especie, no 
debe descartarse que dicho carácter sea el resultado de un artefacto 
conservacional. La porción posterior del rostrum paraesfenoidal contacta los 






Figura 6. Neurocráneo incompleto asignado a Najash rionegrina (MPCA 385). A, vista 
dorsal; B, vista ventral; C, vista lateroventral. apm, apertura medialis recessus scalae 
tympani, btp, proceso basipterigoideo, jug, foramen yugular, ot, otooccipital, p, 
parietal, pbs, basiparaesfenoides, povc, salida posterior del canal Vidiano, pro, 
prootico, pt, pterigoides, so, supraoccipital, sta, pié columelar, V, foramen para el 
nervio trigémino, VII, foramen para el nervio facial. 
 
profundo canal conformado por la concavidad en forma de U presente en el 
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rostrum se aplana hacia la parte posterior del paraesfenoides (lugar donde este 
hueso se expande para formar la sella turcica dorsalmente) y desapareciendo 
entre la base de los proceso basipterigoideos. Estos procesos son masivos y 
netamente dirigidos lateroventralmente. Sólo el proceso basipterigoideo izquierdo  
está completo, articulando con la superficie dorsomedial del pterigoides, alojando 
a este proceso en una escotadura algo oval y cóncava. El proceso basipterigoideo 
derecho se encuentra roto en su base, mostrando una fuerte sutura entre 
parabasiesfenoides y el parietal justo por delante del contacto prootico-parietal 
(Fig. 6C). En ese nivel, el borde posteromedial del parietal cubre el borde 
anterolateral del basiparaesfenoides, lateralmente a la base del proceso 
basipterigoideo. Además de que el proceso basipterigoideo se encuentra muy bien 
desarrollado y posee la misma forma que en saurios, la parte posterior bien 
expandida del paraesfenoides de Najash es similar a los Anilioideos en poseer 
una superficie ventral plana, típica de formas actuales fosoriales, y notablemente 
diferente de la condición presente en Dinilysia, la cual exhibe fuertes 
proyecciones ventrolateralmente orientadas desde las cuales surgen crestas 
proyectadas lateralmente. Esta condición presente en Dinilysia recuerda 
llamativamente a la presente en saurios. El borde posterior del 
basiparaesfenoides se articula con el borde anterior del basioccipital, mediante 
un contacto transversalmente recto que se encuentra al nivel del borde más 
anterior de la fenestra ovalis, estando esta posición mucho más atrás que en 
serpientes actuales (Fig. 6B). Excepciones a esta posición son Dinilysia, 
Haasiophis y Anomochilus, las cuales retienen una posición bien posterior del 
contacto entre estos dos huesos. Los bordes laterales del basiparaesfenoides se 
expanden anterolateralmente en un contacto estrecho con los bordes 
medioventrales de los prooticos. Las alas lateralmente expandidas del 
basiesfenoides (“lateral wings” de McDowell, 1967b), carácter típico de los 
Alethinophidia, no se encuentran presentes. La apertura posterior del canal 
Vidiano se encuentra ventromedialmente con respecto a la sutura basiesfenoides-
prootico, al nivel del borde posterior del único foramen trigémino, y se encuentra 
completamente encerrada por la superficie ventral del basiesfenoides. Las 
 
42 
superficies ventrales del basiesfenoides y del prootico, justo lateralmente al gran 
foramen trigémino, están deprimidas y forman una superficie de poca 
profundidad que se extiende a la altura del foramen correspondiente a la rama 
palatina del nervio facial del prootico. 
 
• Otooccipital 
Los otooccipitales (fusión de exoccipital y opistotico) forman la parte 
posterior de la región posterior del basicráneo, contactándose con el 
supraoccipital y supratemporal dorsalmente, con el prootico anteriormente, y con 
el basioccipital ventralmente. Además, contribuye a la formación de la crista 
circumfenestralis mediante el desarrollo de la crista tuberalis e interfenestralis. 
Los otooccipitales están representados sólo por el otooccipital derecho, el cual se 
encuentra roto dorsal y ventralmente. El proceso paraoccipital se encuentra roto 
también. Dorsomedialmente, el otooccipital forma el tectum occipital, el cual 
posee una pequeña cresta atlantal (Fig. 7C). El borde atlantal alcanza la línea 
media donde se contactan con la proyección posterior del supraoccipital, 
sugiriendo que ambos otooccipitales no llegaban a contactarse posteriormente al 
supraoccipital. Esta situación se encuentra presente en saurios, donde el techo 
del foramen mágnum está conformado por ambos otooccipitales y el 
supraoccipital. Las expansiones ventrolaterales de la crista interfenestralis y la 
crista tuberalis se encuentran rotas, pero el margen posterior del otooccipital se 
encuentra intacto, mostrando que el receso yuxstaestapedial permanece abierto 
posteriormente debido al escaso desarrollo del borde posterodorsal de la crista 
tuberalis (Fig. 7C). Esta condición plesiomórfica se encuentra presente en 
Dinilysia, Scolecophidia, Anilioideos, Xenopeltis, y Loxocemus, pero ausente en 
Yurlunguur (Scanlon, 2006), Wonambi (Scanlon, 2005) y Macrostomata 
derivados. En vista posterior pude observarse un gran foramen, el cual poseería 
una posición lateral al cóndilo occipital. Dentro de este gran foramen se 
encuentran cuatro perforaciones que penetran el otooccipital en dirección interna. 
Este único foramen se encuentra presente en Dinilysia (Estes et al., 1970; Cap. 
4.1) y en Varanus, en los cuales este foramen reúne a las ramas del nervio 
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hipogloso (XII), el nervio vago (X) y accesorio (XI). La apertura lateralis recessus 
scalae tympani no se encuentra conservada, pudiéndose observar la apertura 
medialis recessus scalae tympani. La mayoría de la crista interfenestralis (la cual 
separa la apertura lateralis recessus scalae tympani de la fenestra vestibuli) se 
encuentra rota. Sin embargo, la orientación que presenta la base conservada de 
esta estructura y las marcas de contacto presentes en la pared posteromedial del 
prootico justo por debajo del pié columelar, muestran que la crista 




Figura 7. Neurocráneo incompleto asignado a Najash rionegrina (MPCA 385). A, vista 
lateral derecha; B, vista lateral izquierda; C, vista posterior. jug, foramen yugular, ot, 
otooccipital, p, parietal, pbs, basiparaesfenoides, pro, prootico, pt, pterigoides, so, 
supraoccipital, st, faceta de articulación para el supratemporal, sta, pié columelar. 
 
• Prootico 
Sólo el prootico derecho se encuentra bien preservado. Al igual que en 
Scolecophidia, Dinilysia, Yurlunggur, y posiblemente Wonambi (ver Scanlon, 
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2005), el lateroesfenoides está ausente en Najash, por lo que el prootico exhibe un 
solo gran foramen trigémino delimitado por un proceso dorsal anterior largo y 
ancho, y un proceso ventral anterior estrecho y corto. La superficie ventral del 
proceso dorsal anterior es distintivamente cóncava, delimitando así el margen 
dorsal del foramen trigémino. El extremo anteroventral de este proceso se 
encuentra roto. Sin embargo, gracias a la marca de contacto existente en el 
parietal, es posible aseverar que el proceso dorsal anterior contactaba al parietal 
mediante una sutura ancha, dorsoventralmente expandida, y que cubría en parte 
al proceso descendente del parietal (Fig. 6B). Las marcas de sutura en el parietal 
también evidencian que el extremo anteroventral del proceso anterior ventral 
contactó el proceso dorsal anterior, cerrando el prootico completamente al 
foramen trigémino. El foramen para la salida del nervio Facial (VII) se encuentra 
justo posteroventralmente al borde posterior del foramen trigémino, alojado en 
un pequeño receso del prootico que se extiende posteroventralmene a la sutura 
prootico-basioccipital a nivel de la apertura posterior del canal Vidiano. El borde 
dorsolateral del prootico es netamente cóncavo, conformando el borde anterior de 
la fenestra ovalis. Aunque presente, la crista circumfenestralis de Najash está 
representada solo por una escasamente definida crista prootica, siendo 
comparable a la presente en Dinilysia (contra Caldwell & Albino, 2002). En 
ambas serpientes, la crista prootica se proyecta escasamente lateralmente al pié 
columelar solo en su porción anterodorsal, aunque sin cubrir a la columela como 
sucede en serpientes actuales. La extensión posterodorsal del prootico que rodea 
el borde dorsal del receso yuxstaestapedial no se encuentra presente, evitando así 
conocer la relación del prootico con el otooccipital en esta región del basicráneo. 
Sin embargo, su borde lateral probablemente también se encontraba proyectado 




Este hueso se encuentra ampliamente expuesto en vista dorsal, aunque su 
región izquierda (i.e. región otooccipital) se encuentra fragmentada. El 
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supraoccipital presenta forma de rombo, cuyos bordes anterior y posterior están 
en contacto con el parietal y los otooccipitales respectivamente, mediante una 
amplia sutura en forma de V. El pobre desarrollo de la cresta sagital del parietal 
se continúa en el supraoccipital (Fig. 6A). No existen vestigios de crestas 
lambdoideas, diferenciándose así claramente de la condición presente en 
Dinilysia, cuyo supraoccipital presenta un importante desarrollo de esta cresta 
transversal a la cresta sagital. La cresta sagital termina posteriormente en una 
protuberancia que contribuye con la conformación del foramen mágnum. 
Lateralmente, el supraoccipital gradualmente reduce su tamaño hasta que se 
encuentra con el borde posterior de la proyección dorsal del prootico y el borde 
anterolateral del otooccipital. 
 
• Columela 
Solo se ha conservado el pié columelar derecho, careciendo de la vara 
columelar que se encuentra rota a nivel de su base. Sin embargo, puede 
aseverarse que ésta se encontraba dirigida posterodorsalmene, al igual que en 
Dinilysia y aletinofidios basales. De manera similar a estos últimos, el pié 
columelar posee un tamaño enorme, con una forma elipsoidal (Fig. 6B-C). Este 
posee algunas concavidades leves en su superficie lateral, al igual que las 
presentes en Dinilysia. En su sector posterior, puede ser reconocida una pequeña 
concavidad que se encuentra en íntimo contacto con el otooccipital, convirtiéndose 
en una verdadera articulación entre la columela y el basicráneo. Esta situación se 




Sólo parte del pterigoides izquierdo se ha conservado, estando representado 
por la rama cuadrada del mismo. Esta se encuentra rota en ambos extremos, 
anteriormente justo por en frente del articulación con el proceso basipterigoideo, 
y posteriormente en la región de contacto con el cuadrado (Fig. 7B). Al parecer se 
encuentra en posición de vida, articulado con el proceso basipterigoideo del 
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basiparaesfenoides. En sección, la rama cuadrada posee forma de lámina, 
dorsomedialmente cóncava más que masiva y triangular. Su superficie dorsal 
casi contacta la pared ventrolateral del basicráneo, careciendo de la muesca 
longitudinal para la inserción del m. protractor pterygoidei, característico de 
serpientes aletinofidias. Más anteriormente, el pterigoides se constriñe 
medialmente para recibir el proceso basipterigoideo en su superficie medial, el 
cual entra en contacto en una superficie algo oval y netamente cóncava. La 
presencia de una muesca para la articulación del proceso basipterigoideo es una 
condición plesiomórfica presente en saurios, Dinilysia, Najash, y Yurlunggur 
(Scanlon, 2006), y perdida en todas las serpientes actuales. 
 
• Cuadrado 
Solo el cuadrado derecho del espécimen MPCA 387 se ha preservado. Este 
se encuentra roto ventralmente (parte de la tróclea) y dorsalmente (parte medial  
del proceso supraestapedial). Sin embargo, conserva la típica forma de “?”  
presente en Dinilysia, Anilius, Cylindrophis, y Yurlunggur, esto es, un cóndilo 
cefálico amplio en forma de abanico con un proceso supraestapedial  
dirigido medialmente, y el cuerpo del cuadrado corto y transversalmente 
expandido (Fig. 8A). El cóndilo cefálico posee una superficie lateral lisa, mientras 
que la superficie medial exhibe crestas y rugosidades para la articulación 
(probablemente sindesmotica) con el supratemporal. El borde dorsal es 
redondeado lateral y medialmente, y posee una excavación anteroposterior a lo 
largo de toda su longitud (Fig. 8G). Su superficie anterior es amplia 
transversalmente, algo cóncava, con su borde lateral posicionado más 






Figura 8. Cuadrado derecho asignado a Najash rionegrina (MPCA 387; A,C,E,G), 
comparado con el mismo elemento perteneciente a Cylindrophis ruffus (Anilioidea; 
B,D,F,H). A,B, vista lateral, C,D, vista medial, E,F, vista posterior, G,H, vista dorsal. 
 
Mandíbula 
 El ejemplar holotipo posee un fragmento de dentario izquierdo con la 
porción más anterior del esplenial en articulación. El fragmento corresponde al 
sector medio-anterior del dentario, careciendo del sector articular con el hueso 
compuesto, como así también de la región de inserción del ligamento sinfisiario. 
Ambas roturas presentan bordes “frescos”, evidenciando que el material debió 
haber estado más completo al momento de su extracción. 
 
• Dentario 
El dentario presenta dos forámenes mentonianos localizados en la superficie 
lateral, cercanos al extremo anterior del hueso conservado(Fig. 9A). El dentario 
del espécimen MPCA 380 también posee dos forámenes mentonianos localizados 
al nivel del “alvéolo” cuarto y sexto respectivamente, conociéndose correctamente 
dicha posición debido a que este espécimen se encuentra completo en su extremo 
anterior (Fig. 9E). En ambos especimenes estos forámenes difieren en tamaño 
considerablemente, siendo el foramen mentoniano anterior (a nivel del cuarto 
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“alvéolo”) más pequeño. El surco meckeliano se encuentra abierto a lo largo de 
toda la longitud del dentario (al menos en los fragmentos conservados), alojado en 
el sector medio-ventral donde el dentario se hace más profundo posteriormente 
(Fig. 9F). No se encuentran presentes dientes en ambos especímenes, existiendo 




Figura 9. Restos mandibulares de Najash rionegrina. A, B, C, D, holotipo (MPCA  391) 
fragmento anterior de dentario izquierdo, con parte anterior del esplenial; E, F, G, H, 
fragmento anterior de dentario izquierdo (MPCA 380) (A,E, vista lateral, B,F vista 
medial, C,G vista dorsal, D,H, vista ventral). bp, placa basal, sy, sínfisis mandibular, 





Najash parece ser del tipo “Alethinophidia modificada” (sensu Zaher y Rieppel, 
1999a), esto es, los dientes se alojaron en espacios discretos que se encuentran 
conformados mediante una prominente cresta interdental. Al igual que la 
condición presente en Typhlops y en serpientes aletinofidias, la cresta interdental 
separa a los espacios dentarios discretos (y probablemente a los dientes en vida) 
uno del otro y, además, conforma la pared lingual del espacio dentario que se 
encuentran emplazados en la placa basal (el “subdental shelf” de Conrad, 2004). 
Esta estructura, conformada por el sector lingual del dentario, le da soporte a la 
ankilosis que sostiene a los dientes a través de una osificación principalmente 
lingual de la base de los dientes. Una pequeña muesca puede ser observada  en la 
pared posterolingual de algunos espacios dentarios, correspondiendo al foramen 
alveolar característico de serpientes. Mas allá de que Najash exhibe la típica 
condición aletinofidia con respecto a la implantación dentaria, la orientación de 
los espacios dentarios con respecto a la pleura retiene la típica condición labial 
pleurodonte presente en saurios y esolecofidios (sensu Zaher y Rieppel, 1999a).  
Estos espacios dentarios se encuentran asentados en una desarrollada y 
oblicuamente inclinada pleura, mientras que la cresta lingual (“dental ridge” de 
Conrad, 2004) que se extiende ventralmente con respecto a la placa basal, se 
halla verticalmente orientada formando un reborde principalmente en la parte 
posterior del dentario (Fig. 9C-G). La presencia de un reborde que se extiende 
medialmente desde la cresta dental del dentario es típica de serpientes 
aletinofidias, y se encuentra ausente en Scolecophidia y saurios. 
La región más anterior del ejemplar referido (MPCA 380) presenta una 
curvatura medial, proyectándose desde ésta una faceta bien notoria (Fig. 9F), la 
cual debería contactar al otro dentario en vida. Esta faceta exhibe forma 
arriñonada, debido a que el surco meckeliano excava esta faceta en su sector 






 Se ha preservado sólo la región anterior del esplenial, faltando la región 
posterior que articula con los huesos postdentarios y el sector más anterior del 
rostrum. Este huesos e encuentra expuesto sólo medialmente, articulado a la 
superficie medioventral del dentario del ejemplar holotipo, y cerrando en ese 
sector al surco meckeliano (Fig. 9B). La porción conservada corresponde a una 
lámina que cierra completamente al surco meckeliano. La naturaleza 
fragmentaria de este elemento no permite mayores apreciaciones. 
 
Columna vertebral 
 El ejemplar holotipo consta de un total de 122 vértebras, las cuales se 
encuentran distribuidas de la siguiente manera: axis, 106 vértebras troncales, 2 
vértebras asignadas a la región sacra (con "pleuroapófisis"), 3 vértebras con 
"linfoapófisis" y 6 vértebras caudales. 
 
• Axis 
La descripción del axis se basará principalmente en el ejemplar holotipo (MPCA 
391; Fig 10). Esta vértebra se encuentra conformada por el arco neural, el 
odontoideo (pleurocentro del atlas), la hipoapófisis anterior (intercentro del axis), 
y el cuerpo vertebral propiamente dicho (pleurocentro del axis). En general el 
axis de Najash es algo elongado anteroposteriormente. La espina neural posee un 
importante desarrollo dorsoposterior, alcanzando el mismo desarrollo que las 
vértebras subsiguientes (Fig. 10A-B). Lateralmente, pueden apreciarse 
pleuroapófisis bien desarrolladas, las cuales exhiben una orientación 
posteroventral. No se encontraron vestigios de costillas asociadas al axis; además, 
la existencia de pleuroapófisis indica que el axis no pudo haber poseído costillas 
articuladas. En el ejemplar holotipo, el odontoideo como el intercentro del axis se 
encuentran fusionados al centro vertebral (pleurocentro del axis). Sin embargo, el 
ejemplar MPCA 383 exhibe la condición típica de las serpientes, la cual consiste 
en que el odontoideo se encuentra suturado, mientras el intercentro del axis se 
encuentra claramente fusionado al resto de la vértebra (Fig. 10G). El odontoideo 
posee un pequeño proceso odontoides dirigido anteriormente, condición típica 
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presente en serpientes actuales excepto los uropeltidos (Williams, 1959). El axis 
posee dos conspicuas hipoapófisis, las cuales tienen un importante desarrollo. La 
hipoapófisis anterior se origina en la región ventral del intercentro del axis, 






Figura 10. Axis y vértebras presacras anteriores de Najash rionegrina (MPCA 391). A,B 
vista lateral del ejemplar holotipo, C, vista dorsal, D, vista ventral, E vista anterior del 
axis. Axis (MPCA 383) en vista posterior (F), lateral (G) y ventral (H). 
 
la segunda hipoapófisis. La hipoapófisis posterior posee un desarrollo mayor, 
originándose del pleurocentro del axis. Un carácter notable presente en la base de 
esta hipoapófisis, es la presencia de dos pequeños procesos dirigidos lateralmente 
(Fig. 10B-D), probablemente constituyendo una autapomorfía propia de Najash. 
 
• Vértebras troncales anteriores 
Las vértebras de Najash presentan la condición típica de los Squamata en poseer 
una vértebra del tipo procélica. Tanto el cóndilo como el cótilo poseen una forma 
circular, a diferencia de la forma oval presente en saurios y las serpientes 
escolecofidias. Además, la prezigapófisis se encuentra separada del zigantro por 
una zona no articular. El tectum del zigosfeno posee su borde anterior recto a 
levemente convexo, dependiendo de la posición en la columna vertebral.  Las 5 
vértebras troncales anteriores presentes en el ejemplar MPCA 391 poseen 
hipoapófisis bien desarrolladas. Estas se originan en la región posterior del 
cuerpo vertebral, justo antes de la constricción condilar. Mas allá de que ninguna 
de las hipoapófisis parece estar completa, se puede aseverar que poseyeron una 
importante longitud. Proximalmente, las hipoapófisis exhiben una sección 
subcircuar, continuando esta morfología a lo largo de toda la hipoapófisis hasta el 
extremo distal conservado (Fig. 10D). Lamentablemente, al carecer de los 
extremos distales, no es posible conocer si Najash exhibía la condición presente 
en Dinilysia patagonica, en la cual se ha registrado un intercentro articulado en 
el extremo distal de las hipoapófisis más anteriores (Caldwell & Albino, 2002; 
Caldwell y Calvo, 2008). De todas maneras, la morfología reconocida en Najash 
difiere claramente de las hipoapófisis presentes en Anilius scytale, las cuales 
poseen forma laminar, y se asemeja a la condición presente en numerosos 
Macrostomata, cuya condición general se encuentra representada por 
hipoapófisis en forma de vara. Otra particularidad de las vértebras troncales 
anteriores de Najash es la presencia de espinas neurales con una importante 
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Figura 11. Vértebras presacras medio-posteriores de Najash rionegrina. Vista lateral 
derecha (A), dorsal (B), ventral (C) y anterior (D) del ejemplar holotipo (MPCA 393). 
Vista lateral derecha (E), dorsal (F), ventral (G) y posterior (H) de una vértebra troncal 
media desarticulada del ejemplar holotipo (MPCA 392). 
 
B). Mas allá de que no se encontraron costillas articuladas en la sección anterior 
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de vértebras troncales anteriores, las dos primeras vértebras del ejemplar MPCA 
391 poseen sinapófisis con rugosidades en su extremo lateral, lo cual estaría 
indicando la presencia de costillas articuladas desde la primer vértebra troncal 
anterior en Najash. No existen indicios de procesos parapofisiarios ni 
prezigapofisiarios. 
 
• Vértebras troncales medio-posteriores 
La región troncal medio-posterior comparte en gran medida la morfología 
presente en las vértebras troncales anteriores. Sin embargo, las vértebras de esta 
región poseen ciertas características propias. Una de las diferencias más 
remarcables es la ausencia de hipoapófisis (Fig. 11A-C). En lugar de estas 
estructuras, se encuentra una carena hemal de diferente grado de desarrollo 
dependiendo de la posición en la columna vertebral. Así, las vértebras medias 
exhiben una carena hemal bien definida, con un marcado desarrollo ventral y 
comprimida transversalmente. Esta estructura se va convirtiendo hacia la región 
caudal en una estructura más deprimida y aplanada, característica de la región 
vertebral posterior. En ambos casos, la carena hemal define dos cavidades 
laterales a esta estructura (Fig. 11C), las cuales corresponden con las fosas 
sublinfáticas presentes en serpientes aletinofidias actuales. De esta manera, el 
cuerpo vertebral adquiere una forma más triangular (en vista ventral) que en las 
vértebras troncales anteriores. Diapófisis y parapófisis están bien diferenciadas, 
siendo la diapófisis una estructura plana, mientras que la conformación de la 
parapófisis resulta en una estructura netamente convexa en forma esférica. Una 
característica de Najash que contrasta con las serpientes actuales, es que la di-
parapófisis se encuentra proyectada lateralmente más allá del límite marcado por 
el extremo lateral de la prezigapópisis (Fig. 11D). Esta condición sólo está 
presente en “Madtsoiidae” y en saurios. El arco neural es bastante deprimido 
dorsoventralmente, similar a la conformación observada en los anilioideos en 
general. La espina neural presenta un importante desarrollo anteroposterior con 
respecto a las vértebras troncales anteriores, y su altura va disminuyendo hacia 
las vértebras troncales más posteriores. El borde anterior de la espina neural se 
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origina muy cerca del borde anterior del zigosfeno, mientras que el borde 
posterior se fusiona con el borde posterior del arco neural. Los bordes dorsal y 
anterior de las espinas neurales son gráciles, mientras que el borde posterior se 
encuentra expandido, formando una especie de pilar posterodorsalmente dirigido. 
Lateralmente a la espina neural por sobre la fosa zigantral, puede apreciarse una 
cresta de pequeñas dimensiones, la cual se encuentra orientada 
anteroposteriormente. Las facetas zigapofisiarias poseen forma ovoidal, y se 
encuentran inclinadas unos 20-30 grados con respecto al plano frontal de la 
vértebra (Fig. 11E,F-H). Todos los ejemplares analizados carecen de proceso 
prezigapofisiario. El foramen paracotilar está ausente, existiendo una pequeña 
concavidad a cada lado del cótilo. El foramen parazigantral se encuentra 
presente, alojado en una pequeña y discreta fosa, existiendo en todas las 
vértebras analizadas un único foramen a cada lado del zigantro.  
 
• Vértebras sacras 
Una de las características más intrigantes de la anatomía de Najash es la 
presencia de dos vértebras sacras, las cuales poseen pleuroapófisis bien 
desarrolladas (Fig. 12). La primera vértebra sacra posee una pleuroapófisis 
levemente curvada posteriormente, la cual es dorsoventralmente ancha en toda 
su longitud y anteroposteriormente angosta en la base. Las pleuroapófisis 
terminan en un extremo algo romo, difiriendo de las extensas superficies de 
contacto presentes en escamados con patas. En vista ventral, puede apreciarse 
que la primer pleuroapófisis izquierda se encuentra rota y algo desplazada 
anteriormente. La pleuroapófisis derecha se encuentra completamente 
preservada, mostrando su extensión lateral y algo anterior, hallándose en 
posición dorsal al pubis que se encuentra desplazado. Aunque el arco neural y la 
espina neural de la primer vértebra sacra es esencialmente similar a las 
vértebras presacras más posteriores, éstas difieren en la longitud, siendo más 
cortas que las presacras, de igual modo a lo que ocurre en  las vértebras cloacales 
de las serpientes actuales (Hoffstetter y Gasc, 1960). Sin embargo, esta 
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observación no puede ser confirmada en vista ventral, ya que el cótilo de la 




Figura 12. Vista dorsal (A) y ventral (B) de la región sacra del material holotipo de 




última vértebra presacra mediante un pequeño cayo óseo. Esto probablemente se 
produjo por una sobreosificación producto del trauma que debe haber sufrido el 
ejemplar holotipo en vida, cuyo efecto puede ser observado muy claramente en el 
fémur izquierdo (ver más abajo). Ambas pleuroapófisis de la segunda vértebra 
sacra se han preservado satisfactoriamente, con la única excepción del extremo 
distal de la pleuroapófisis izquierda, el cual muestra signos de un leve deterioro 
(Fig. 12B). Estas segundas pleuroapófisis se encuentra apenas curvadas 
posteriormente; su base es ancha, adelgazándose distalmente hasta terminar en 
un ápice romo dirigido posterolateralmente. 
 
• Vértebras caudales 
El holotipo de Najash posee 9 vértebras caudales articuladas. Las dos 
vértebras caudales más distales se encontraban levemente dislocadas del resto, 
por lo que fueron preparadas separadamente para obtener una mejor observación 
de las mismas (Fig. 13). 
Las primeras tres vértebras caudales exhiben linfoapófisis bien 
desarrolladas, las cuales se encuentran fusionadas al centro vertebral y dirigidas 
lateralmente. La primer linfoapófisis posee una contextura robusta, con una 
amplia base indivisa. La linfoapófisis derecha de la primera vértebra caudal se 
encuentra rota proximalmente. Afortunadamente, la linfoapofisis izquierda se 
encuentra mejor preservada, aunque posee rotos los extremos distales de ambas 
ramas. La rama dorsal de la primer linfoapofisis posee una conformación grácil, 
contrastando con la conformación robusta y aplanada de la rama ventral, la cual 
posee un importante ensanchamiento anteroposterior. Esta morfología se 
repetiría en el segundo par de linfoapofisis de acuerdo a los restos preservados, 
aunque con un menor tamaño, lo que da un aspecto más grácil a ambas ramas 
que conforman la linfoapofisis. Además, la conformación del espacio para el 
corazón linfático posee forma de V, mientras que en el primer par de linfoapofisis,  
el receso linfático posee forma de U (Fig. 13B). Esto se debe a que el primer par 
de linfoapofisis posee una base mucho más expandida dorsoventralmente que el 






Figura 13. Vértebras caudales de Najash rionegrina (desarticuladas del ejemplar 
holotipo MPCA 400) en vista lateral (A), dorsal (B), ventral (C), posterior (D) y anterior 
(E). 
 
preservados que los dos anteriores, estando completa la rama ventral de la 
linfoapofisis derecha, mientras las otras ramas se encuentran apenas 
fragmentadas distalmente. El tercer par de linfoapofisis es bastante similar al 
segundo par, excepto por el mayor tamaño de las ramas dorsal y ventral en la 
ase, donde la rama ventral es notablemente más grande que la rama dorsal. La 
rama dorsal es levemente cóncava ventralmente, mientras que la rama ventral es 
levemente cóncava dorsalmente, finalizando distalmente en un extremo romo 
dirigido anterodorsalmente. Las siguientes vértebras caudales poseen la 
morfología típica de las vértebras postcloacales presentes en serpientes actuales. 
Así, las vértebras caudales (a partir de la cuarta vértebra) de Najash exhiben 
pleuroapofisis bien desarrolladas lateralmente, las cuales decrecen en tamaño 
hacia el extremo de la región caudal (Fig. 13 y Fig. 15). Estas pleuroapofisis se 
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encuentran anterolateralmente dirigidas, finalizando en un extremo redondeado. 
Las primeras 4 pleuroapófisis poseen una conformación más robusta en su base 
que las pleuroapofisis mas posteriores, siendo estas últimas más gráciles y 
aplanadas dorsoventralmente. El arco neural y la espina neural de las vértebras 
caudales no difieren de la condición presente en las vértebras sacras y las últimas 
vértebras troncales (Fig. 13A,B). Ventralmente, las 3 primeras vértebras 
caudales no poseen ningún tipo de proyección ventral, estando conformado el 
centro vertebral de igual manera que en las vértebras sacras-últimas troncales 
(Fig. 12B). Sin embargo, a partir de la cuarta vértebra caudal es posible observar 
dos conspicuas estructuras justo por delante de la constricción condilar. Estas 
estructuras pares en forma de mamelones se encuentran dirigidas 
posterolateralmente. Su extremo distal posee una especie de superficie que en las 
vértebras caudales 4 a 6 posee una conformación cóncava, convirtiéndose en 
redondeada en las últimas vértebras caudales preservadas. 
 
• Costillas 
Las costillas poseen una importante longitud, reduciéndose ésta hacia los 
extremos craneal y caudal de la columna vertebral. La cabeza articular (Fig. 14C-
E) muestra dos facetas articulares netamente diferenciadas para la diapofisis y la 
parapofisis. Como en todas las serpientes terrestres, existe un conspicuo proceso 
tuberculiforme, habiendo estado dirigido verticalmente en vida del animal. 
Ambas superficies articulares poseen dimensiones similares, y su superficie es 
levemente cóncava, estando separadas una de otra por un pequeño escalón. 
 
Cintura pélvica y miembro posterior 
• Ilion 
 El ejemplar MPCA 400 posee sólo el ilion derecho. Este elemento presenta 
forma de costilla, constando de un sector articular (acetabular) y un sector 
dirigido caudalmente en forma de varilla que se afina progresivamente 






Figura 14. Costillas de Najash rionegrina. Sección presacra media del holotipo (A,B) en 
vista dorsal (MPCA 392); C, D, E vista en detalle del extremo proximal de una costilla 
en vista ventral, dorsal y proximal en ese orden (MPCA 392); F, vista lateral de una 
vértebra presacra media con la costilla articulada (MPCA 388). 
 
una conformación robusta, de contorno redondeado, careciendo de facetas 
articulares para los otros elementos pelvianos, como así tampoco para la 
conformación del acetábulo. El cuerpo principal del ilion exhibe una curvatura 
que, comparada con reptiles serpentiformes (e.g. anguidos) y serpientes actuales 
(e.g. escolecofidios), se dirige en sentido caudodorsal.  Esta conformación tubular 
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y grácil se encuentra presente en numerosos escamados  
serpentiformes (e.g. Ophisaurus, Dibamus), probablemente como producto del 
adelgazamiento de la hoja ilíaca, ya que en los escamados donde se documenta la 
reducción de la cintura pélvica, se observa una progresiva reducción del área de 
la superficie de inserción de la musculatura iliaco-apendicular (músculos 
iliofemoralis, iliotibialis, etc.). En vista medial, el ilion presenta una superficie 
lisa, careciendo de rugosidades y/o bordes, los cuales están presentes en todos los 
escamados que poseen conexión con las diapófisis de la/las vértebras sacras. 
 
• Pubis 
Se han conservado ambos pubis, sin embargo el pubis izquierdo presenta 
su extremo distal alterado por un cayo óseo (similar al resto de los elementos del 
lado izquierdo). El pubis derecho se puede observar en vista lateral. Este, al igual 
que el ilion, posee forma grácil y alargada, con una suave curvatura 
ventroposterior . Carece de tubérculo pectíneo (= processus lateralis pubis, 
proceso prepúbico) y sólo es observable un pequeño foramen obturador en el 
tercio superior del hueso. El extremo dorsal (acetabular) exhibe una conformación 
rectangular (observable en el pubis izquierdo), careciendo de facetas tanto para el 
acetábulo como para la articulación con el ilion e isquion. 
 
• Isquion 
 Apesteguía y Zaher (2006) determinan como isquion a varias piezas 
presentes en el ejemplar MPCA 400 (Fig. 12B). Este elemento pélvico presenta su 
extremo dorsal (acetabular) robusto y de forma subrectangular. Inmediatamente 
por debajo del extremo acetabular el isquion sufre una constricción para luego 
sufrir una expansión anteroposterior, logrando que el isquion presente una 
conformación laminar distalmente. Sin embargo, no existen indicios en el borde 
distal de una zona sinfisiaria para la articulación con el otro isquion, como sucede 
en escamados sin reducción del miembro posterior. De esta manera la fenestra 
tiroidea no quedaría definida entre el pubis y el isquion, ya que los límites de la 
misma se encuentran 
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representados por los contornos del isquion más el pubis cuando se hallan en 
contacto con su contraparte. 
 
• Femur 
 Este hueso conserva en gran medida la forma original esperada para un 
saurio que no posee reducción en el miembro posterior. Se encuentra conformado 
por una diáfisis relativamente corta (9,5 mm) y robusta (Fig. 16A). La cabeza 
femoral se encuentra bien proyectada proximalmente, formando un leve ángulo 
con respecto al eje longitudinal de la diáfisis. En vista proximal (acetabular) ésta 
posee forma subcircular, con un eje anteroposterior ligeramente mayor. Un rasgo 
notable del fémur de Najash es la presencia del trocánter interno netamente 
desarrollado, carácter que contrasta con las serpientes Cretácicas con miembros 
posteriores desarrollados (Pachyrhachis, Haasiophis y Eupodophis), en las cuales 
el trocanter se encuentra ausente. Este exhibe un borde subparalelo al eje 
longitudinal de la diáfisis, delimitando lateralmente una superficie diferenciada, 




Figura 15. Región sacra y elementos del miembro posterior de Najash rionegrina 
(MPCA 400). A, vista dorsoposterior de la region sacra; B, detalle del extremo proximal 
de la tibia derecha; C, fibula derecha?. pr, extremo proximal de la fíbula, dt, extremo 




 Distalmente, la tróclea presenta el cóndilo tibial bien diferenciado, mientras que 
el epicóndilo anterior se encuentra pobremente desarrollado. El fémur izquierdo 
posee una patología muy notable, la cual se encuentra evidenciada por un callo 
óseo de grandes dimensiones. Así, la diáfisis se encuentra acortada, ya que se 
produjo un desplazamiento de los dos fragmentos de fémur, generando un 
acortamiento de este hueso. Además, puede observarse una pequeña aunque 
notable rotación entre las dos secciones de fémur, claramente visible cuando se 
compara con el fémur derecho. De esta manera, el callo óseo conecta las dos 




Figura 16. Fémur derecho de Najash rionegrina (MPCA 400) en vista anterior (A); 




 En el ejemplar holotípico sólo se ha conservado la región proximal de la 
tibia derecha estrechamente relacionada con el extremo distal del fémur (Fig. 
15A-B). El extremo anterior se encuentra fuertemente expandido, conformando 
una superficie articular de contorno rectangular. La superficie articular es plana 
a levemente cóncava, y no se observan indicios de cresta cnemial, la cual se 
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encuentra presente en la mayoría de los saurios sin reducción de miembros. 
 
• Fíbula 
 Por debajo y atrás del fragmento de tibia derecha se encuentra un 
elemento determinado como fíbula. Al parecer, este elemento se encontraría 
conservado completo, presentando una diáfisis tubular de aspecto grácil (Fig. 
15C). El extremo anterior presenta una conformación circular, con su cara 
articular plana a levemente convexa. El extremo distal resulta algo más irregular 
que el anterior, con una pequeña proyección medial?, lo cual genera un 
ensanchamiento de la fíbula en ese sector. Esta morfología resulta muy similar a 
la presente en saurios actuales sin reducción de miembros, en los cuales la fíbula 
se encuentra ensanchada en su sector distal, articulando ampliamente con el 




Hasta el momento, se han recuperado muy pocos materiales craneanos de 
Najas rionegrina, los cuales han aportado algunas pistas acerca de la anatomía 
craneana de esta especie. Otro de los inconvenientes relativos al conocimiento del 
esqueleto craneano de este reptil, es que el único material neurocraneano 
disponible (MPCA 385) perteneció a un individuo juvenil, por lo que se debe tener 
cierta precaución, ya que algunos de estos caracteres pueden variar notablemente 
durante la ontogenia postnatal (ver Cap. 4.3). Mas allá de esto, ciertos rasgos 
presentes en el material conservado resultan sumamente informativos a fin de 
poder conocer la anatomía craneana de este relevante taxón. 
En lo que respecta al neurocráneo, ciertos caracteres como la presencia de 
un pié columelar de grandes dimensiones, un foramen externo para la salida del 
nervio glosofaríngeo (IX), nervio vago (X) y las ramas del nervio hipogloso (XII), 
recuerdan al neurocráneo de Dinilysia patagonica (ver Cap. 4.1). Este último 
carácter, el cual describe la presencia de un solo foramen lateral al cóndilo 
occipital, también se encuentra presente en varanoideos (e.g. Varanus, Bahl 
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[1937]), anfisbaenidos, algunos saurios fosoriales (e.g. Ophisaurus), y en algunas 
serpientes (e.g. Typhlops). De todos los especímenes actuales comparados, resulta 
evidente que dicho carácter se encuentra ampliamente distribuido (aunque no 




Figura 17. A, neurocráneo de Najash rionegrina en vista posterior; B, neurocráneo de 
Dinilysia patagonica en vista posterior; C, neurocráneo de Ophisaurus apodus en vista 
posterolateral. La flecha indica el foramen común para los nervios IX, X y XII. No a 
escala. 
 
El dentario de Najash exhibe caracteres sumamente relevantes, como ser 
la presencia de dos forámenes mentonianos, y la conformación de una sínfisis 
mandibular. Estos rasgos se encuentran ampliamente presentes en saurios 
actuales, por lo que su presencia en serpientes ha sido postulada como 
plesiomórfica por varios autores (Tchernov et al., 2000; Lee y Scanlon, 2002; 
Apesteguia y Zaher, 2006). Es de destacar que el número de forámenes 
mentonianos en las serpientes se reduce a uno, aunque existen especies que 
poseen dos o tres de estos forámenes (Hoffstetter, 1959; Scanlon, 1997, 2006). 
Estas serpientes portadoras de esta condición, forman parte del grupo de los 
“Madtsoiidae” (Fig. 18C), aunque debe destacarse que incluso dentro de esta 
cuestionada agrupación Wonambi posee un solo foramen mentoniano (ver Rieppel 






Figura 18. Dentarios en vista lateral mostrando el/los forámenes mentonianos 
(indicados con flechas). A, Heloderma suspectum; B, Najash rionegrina; C, Madtsoia 
camposi; D, Boa constrictor. No a escala. 
 
La presencia de una faceta articular en el extremo anterior del dentario 
estaría indicando un contacto entre las dos ramas mandibulares, al igual que 
sucede en saurios actuales. En saurios, el contacto entre los dos extremos 
mandibulares ocurre a través de fuertes ligamentos insertados en facetas más o 
menos definidas (Fig. 19A), evitando así el disloque entre estas dos estructuras 
durante la captura y transporte intra-oral de ítems alimenticios en la cavidad 
oral (Schwenk, 2000). Por el contrario, en las serpientes no existe faceta de 
inserción de ligamentos (Fig. 19C), además de que los tejidos blandos que 
conectan las ramas mandibulares son de naturaleza completamente distinta a la 
presente en saurios, exhibiendo una importante longitud y elasticidad (Bellairs, 
1984; Young, 1998). 
Con respecto al esqueleto postcraneano, Najash presenta numerosas 
características típicas de los escamados serpentiformes, como ser un alto número 
de vértebras presacras (+ de 120), pelvis con sus elementos constitutivos 
reducidos y de forma tubular, y el miembro posterior desproporcionadamente 
pequeño en relación a la longitud corporal. Las vértebras presacras de Najash 
poseen forámenes parazigantrales, los cuales se hallan en una pequeña depresión 






Figura 19. Región anterior del dentario de Ophisaurus apodus (A), Najash rionegrina 
(B), y Python molurus (C). La flecha indica la faceta de contacto con la otra rama 
mandibular. No a escala. 
 
numerosas serpientes fósiles como “Madtsoiidae” (Fig. 20C-D) y la serpiente 
paleocénica Norteamericana Tuscahomaophis (Holman y Case, 1992). Algo 
destacable, es que se ha observado una importante variación con respecto a este 
carácter, siendo la condición presente en Najash (i.e. un solo foramen alojado en 
una pequeña depresión lateral al zigantro) la misma que presentan Madtsoia, 
Gigantophis, Yurlunggur, Nanowana y otros “Madtsoiidae”. Sin embargo, 
Wonambi naracoortensis exhibe numerosos forámenes pequeños en la región 
parazigantral (Smith, 1976; Fig. 20B), característica presente también en 
Eunectes murinus (Lee y Scanlon, 2002: fig. 10K), serpiente actual que según las 
filogenias propuestas se encuentra distante filogenéticamente de los 
“Madtsoiidae”. De esta manera, existen en la actualidad dudas con respecto a la 
homología de esta estructura (ver Rage, 1984; Rage y Werner, 1999) siendo 
evidente la necesidad de un estudio anatómico profundo del foramen 
parazigantral a fin de determinar su “marca” filogenética en los distintos taxa en 
el que se encuentra presente. 
 Como fuera detallado en la descripción, las vértebras presacras medias y 






Figura 20. Vértebras troncales en vista posterior. A, Najash rionegrina; B, Wonambi 
naracoortensis (tomado de Smith [1976]); C, Yurlunggur sp.; D, Gigantophis garstini; E, 
Madtsoia bai. La flecha indica el foramen parazigantral. No a escala. 
 
neural. Esta cresta, la cual se propone nombrar como cresta arcual, también se 
encuentra presente en Dinilysia patagonica (Scanferla y Canale, 2007; Fig. 21B). 
Esta cresta, ausente en las serpientes actuales revisadas, se encuentra en la zona 
de inserción de la musculatura epiaxial, más precisamente en la zona de 
inserción de los músculos del grupo transversoespinales de Squamata 
serpentiformes (Gasc, 1967; Gans, 1974). Así, esta estructura pudo haber servido 
de inserción para algún tipo de músculo epiaxial, los cuales poseen una relevante 
función en la flexión axial, principal movimiento para la locomoción sin miembros 
(Gans, 1974; Edwards, 1985). 
No se han hallado indicios de elementos de la cintura pectoral ni del 





Figura 21. Vista lateral del arco neural de Najash rionegrina (A) y Dinilysia 
patagonica (B), mostrando en detalle la cresta arcual (flecha). No a escala 
 
con las serpientes actuales, en las cuales no se encuentran vestigios de estas 
partes del esqueleto. Sin embargo, debe destacarse el reciente hallazgo en 
serpientes basales de la presencia de musculatura que usualmente se encuentra 
asociada a estas estructuras óseas en escamados tetrápodos (Tsuihiji et al., 2006). 
De este modo, no debe descartarse del todo la probable presencia de elementos de 
cintura y miembro anterior en Najash, ya que el único ejemplar que conserva la 
región presacra anterior no se encuentra completo en dicha región corporal. 
Además, los escamados serpentiformes que muestran una fuerte reducción de 
miembros y cinturas y que poseen incluso un menor grado de desarrollo del 
miembro posterior, suelen conservar parte de ambas en distintos grados de 
desarrollo (Greer, 1991; Kearney, 2002; Jerez y Tarazona, 2008), por lo que no 
resultaría extraño la presencia de restos de cintura escapular y/o miembro 
anterior en Najash; esta observación sólo podrá confirmarse a través del hallazgo 
de más ejemplares de esta especie. 
 La parte corporal que más interés ha suscitado en el esqueleto de Najash 
es sin lugar a dudas el miembro posterior. Basado en la presencia de un fémur 
con trocanter interno conspicuo, la cabeza femoral bien diferenciada, el extremo 
proximal de la tibia robusto, la extensión longitudinal de la fíbula y su expansión 
distal, es plausible reconstruir un miembro posterior de Najash bien desarrollado 
(i.e. con desarrollo de elementos distales del autopodio), el cual pudo incluso 
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haber poseído dígitos. Además, este grado de desarrollo evidencia que 
probablemente este miembro sobresaldría por fuera del cuerpo, al igual que un 
saurio tetrápodo. Esta reconstrucción, aunque tentativa, encuentra sustento en la 
patología presente en la pierna izquierda del ejemplar MPCA 400. Esta patología 
concuerda con una fractura en diagonal con desplazamiento de partes, la cual 
usualmente se produce por la no inmovilización del miembro afectado. De esta 
manera se forma un cayo que reúne las secciones en el punto de contacto, en este 
caso de manera yuxtapuesta, generando un acortamiento general del hueso. Para 
que se produzca dicha fractura debe existir un movimiento del miembro. Hasta el 
momento, las únicas serpientes con miembros posteriores comparables en 
desarrollo con Najash son las serpientes marinas Cretácicas Pachyrhachis (Lee y 
Cladwell, 1998: fig. 14), Haasiophis (Rieppel et al., 2003: fig. 9) y Eupodophis 
(Rage y Escuillié, 2000: fig. 2C). Estas serpientes muy probablemente hayan 
poseído dígitos, como puede observarse en el miembro posterior de Eupodophis y 
Haasiophis, serpientes que exhiben elementos proximales del autopodio (Rage y 
Escuillié, 2000; Rieppel et al., 2003) y cuyo fémur posee una estructura mucho 
más simplificada que la presente en este hueso en Najash. Esta condición 
contrasta con los miembros posteriores vestigiales presentes en serpientes 
actuales, en las cuales sólo se conservan rudimentos pélvicos y a lo sumo un 
fémur poco diferenciado (Bellairs, 1950; Mlynarski y Madej, 1961; List, 1966; 
Renous et al., 1976). Otra importante característica del miembro posterior de 
Najash, es que la pelvis se encontraba dispuesta por fuera de la parrilla costal, 
difiriendo marcadamente con las serpientes actuales, en las cuales los 
rudimentos de cintura pélvica se encuentran por dentro de la parrilla costal. 
Además, la presencia de un trocanter interno notablemente desarrollado permite 
inferir que la musculatura asociada a dicho accidente óseo (m. 
puboisquiofemoral) se encontraba al menos presente. Esta musculatura genera el 
movimiento hacia atrás y adelante del fémur encontrando su área de inserción en 
la cresta formada por el trocanter interno (ver Gadow, 1880; Gregory y Camp, 
1918). Por todo esto, resulta evidente que el miembro posterior en Najash fue un 
elemento que se encontraba por fuera del cuerpo, quizá incluso pudiendo ser 
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utilizado durante la cópula. Las serpientes actuales utilizan los rudimentos de 
miembro posterior durante la cópula (Mlynarski y Madej, 1961; Barker et al., 
1979; Carpenter et al., 1978; Osborne, 1984), exhibiendo una “espuela” que 
sobresale en mayor o menor grado del cuerpo de la serpiente. 
 Recientemente, Caldwell y Calvo (2008) en su trabajo acerca de un nuevo 
ejemplar de Dinilysia patagonica discutieron algunos aspectos relacionados con 
Najash rionegrina, los cuales a continuación se discutirán bajo la nueva evidencia 
presentada en esta tesis. En primer medida, estos autores precisan la edad de los 
niveles portadores de Najash rionegrina como Turoniano superior, sin mayores 
precisiones. Hasta el momento, la evidencia disponible (ver Corbella et al., 2004) 
indica una edad Cenomaniana para los niveles portadores de este taxón (ver más 
arriba). 
Caldwell y Calvo (2008) hacen hincapié en una serie de rasgos anatómicos 
compartidos por Najash y Dinilysia, los cuales según estos autores podrían 
constituir potenciales sinapomorfías de un clado gondwanico de serpientes 
basales formado por estos dos taxa. Dentro de estos caracteres se encuentran la 
forma de “I comprimida” del prootico (producida en ambos casos por la ausencia 
del lateroesfenoides y el enorme tamaño del pié columelar), falta de crista 
circumfenestralis y procesos basipterigoideos presentes. Además, postulan que la 
única diferencia entre Najash y Dinilysia es la falta de contacto de los procesos 
anteriores del prootico por delante del único foramen trigémino. 
 Según los resultados obtenidos en esta tesis, los caracteres referidos por 
estos autores resultan ser plesiomórficos en su gran mayoría, siendo la estructura 
del prootico también compartida por los “Madtsoiidae” australianos, los cuales 
emergen en la filogenia presentada (ver Cap. 6) como un grupo de Macrostomata. 
 Con respecto al contacto entre los procesos anteriores del prootico, debe 
resaltarse la naturaleza juvenil del ejemplar referido a Najash rionegrina (MPCA 
385), y por lo observado en el desarrollo postnatal de Dinilysia (Cap. 4.3) permite 







Figura 22. A, vista lateral izquierda del ejemplar juvenil de Dinilysia patagonica (MLP 
71-VII-29-1); B, vista lateroventral derecha del ejemplar de Najash rionegrina (MPCA 
385). p.a.d, proceso anterior dorsal del prootico, p.a.v, proceso anterior ventral del 






Capítulo 4 - Descripción de los ejemplares conocidos de 





Dinilysia patagonica constituye una pieza clave para comprender el 
origen y evolución de las serpientes, debido principalmente a la calidad y 
número de especímenes disponibles y a su particular morfología, la cual 
exhibe numerosos caracteres de gran relevancia filogenética. Prueba de esto 
es la profusa bibliografía publicada acerca de esta especie (e.g. Estes et al., 
1970; Bonaparte, 1991; Caldwell y Albino, 2002; Caldwell y Calvo, 2008), la 
cual se ha visto notablemente incrementada gracias al número de 
ejemplares descubiertos a partir de las prospecciones realizadas por el Dr. 
Bonaparte y el Prof. De Ferraris en estratos Cretácicos de las provincias del 
Neuquén y Río Negro en las décadas de 1980-1990. Hasta principios de 1980 
sólo era conocido el material holotipo de dicha especie, el cual fue colectado 
por el paleontólogo Santiago Roth a fines del siglo XIX. Gracias a estos 
descubrimientos, y al creciente interés sobre el debate acerca del origen y 
evolución de las serpientes producto de los hallazgos de serpientes 
Cretacicas en Medio Oriente, Dinilysia patagonica resulta ser uno de los 
Squamata fósiles más relevantes hallados hasta el momento. Por ello, el 
objetivo de este capítulo es analizar exhaustivamente los ejemplares 
conocidos de Dinilysia, utilizando todas las herramientas disponibles para 
conocer en detalle su osteología, lo cual permitirá discutir en profundidad 
sus afinidades con las serpientes y su implicancia en el origen del grupo. 
 
4.1 Status curatorial del material holotipo, localidades y edad de los 
ejemplares estudiados 
 
 La especie D. patagonica fue nominada y escuetamente descrita en el 
año 1901 por el paleontólogo inglés Arthur Smith Woodward en base a los 
materiales colectados por Santiago Roth (1899) en la localidad de Paso del 
Sapo, provincia del Neuquén. Los datos aportados por Smith Woodward 
(1901) sobre la procedencia geográfica del holotipo son los siguientes: " Mr. 
Roth´s discovery of a fossil ophidian in the red sandstones of Neuquén…". 
Sin embargo, en dicho trabajo no existen mayores precisiones acerca de la 
procedencia estratigráfica ni geográfica de dicho material. 
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En lo que respecta a la composición del material estudiado, Smith 
Woodward asevera que el holotipo de D. patagonica consta de "…the greater 
part of the skull and mandible, and fragmentary remains of the anterior half 
of the vertebral column (p. 169)". Además, Smith Woodward cita el material 
postcaneano en dos ocasiones " behind the skull there are remains of a long 
series of typical ophidian vertebrae, which do not present any features worthy 
of special note " (p. 173) en la comparación con la familia Anilidae (= Ilysidae 
en ese momento) " It differs from the existing genera of the family in [ ] and 
in the presence of well-developed neural spines on the vertebrae" y por último 
en la diagnosis de la especie "Vertebrae with low, delicate neural spines" (p. 
174). Además, en la lámina 3, este autor figura el cráneo y mandíbula de D. 
patagonica articulado a una pequeña porción de columna vertebral. 
 Luego de la descripción y nominación de la especie D. patagonica, 
durante 69 años no se realizaron sobre el material tipo ninguna clase de 
estudio, hasta que en el año 1970 Estes et al. (1970) publican su revisión del 
cráneo de D. patagonica. Este estudio fue realizado gracias a la 
repreparación del material holotipo (Museo de La Plata 26-410) realizada en 
los Estados Unidos. Dicho préstamo fue autorizado por el jefe de la División 
Paleontología de Vertebrados Dr. Rosendo Pascual, y el material fue llevado 
a EE UU por el Dr. Mario Teruggi (Estes et al, 1970:26). En dicha extensa 
contribución, estos autores sólo mencionan sin mayores precisiones la 
conformación del material tipo " The unique specimen of D. patagonica 
consists of an articulated skull, jaws and most of a vertebral column" (Estes 
et al, 1970:27). 
 A posteriori de este trabajo, el paleontólogo Max Hecht (1982) realiza 
la primera descripción del postcráneo de D. patagonica. En dicho trabajo 
Hecht no aporta ningún tipo de análisis con respecto al origen del material 
bajo su estudio, incluso no explicita en ese trabajo el numero de colección del 
mismo, el cual según Hecht es el holotipo de la especie (o sea MLP 26-410). 
Este autor cita que para la descripción apropiada del espécimen se procedió 
a la preparación del postcraneo del material tipo (sin más información sobre 
donde se preparó ni en qué momento). De la repreparación del postcráneo 
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Hecht (1982:...) dice "It is impossible to determine at this moment wether the 
vertebral column was originally associated as a single column or as separate 
pieces". Como producto de la repreparación, Hecht afirma que se dividió al 
postcráneo del holotipo en 9 secciones compuestas por diferente número de 
vértebras cada una. Sin embargo, hace referencia a la conexión que el 
mismo tenía con el cráneo del material tipo "Section 1: this is small piece 
originally attached to the skull, removed in preparation by Estes et al 
(1970)". Esta sección mencionada por Hetch se corresponde con la figurada 
por Smith Woodward (1901: lámina 3). 
 En el año 1989, Rage y Albino describen y asignan a D. patagonica 
materiales postcraneanos pertenecientes a las colecciones del Museo de La 
Plata (MLP 79-II-27-1 al 17), los cuales constan de 17 bloques compuestos 
por distinto número de vértebras. Dichos materiales aparecen en la ficha 
correspondiente de la Colección del MLP como colectados por el Paleontólogo 
Santiago Roth y no mencionados por ningún autor previo. 
 Durante la primera fase de esta tesis doctoral, se han examinado con 
detalle los materiales fósiles existentes de D. patagonica en el Museo de La 
Plata. De este examen minucioso se desprende que actualmente el holotipo 
de D. patagonica (MLP 26-410) carece de material postcraneano, ya que el 
mismo no se encuentra presente en la División de Paleontología de 
Vertebrados. Existen varias hipótesis para explicar dicha falta: 
• El material postcraneano no fue devuelto luego de la descripción 
efectuada por el Dr. Hecht 
• El material se extravió en las colecciones del MLP 
• El material descrito por Rage y Albino (1989) está conformado, en 
parte, por el postcráneo del ejemplar MLP 26-410 
Según el Dr. Rosendo Pascual “antes del préstamo efectuado a 
Richard Estes el holotipo de D. patagonica estaba exhibido en el Museo de 
La Plata, y el mismo constaba en ese momento de cráneo y postcráneo” (com. 
pers.). De esta manera se hace evidente que el ejemplar MLP 26-410 fue 
trasladado a EE UU completo (esto es, con cráneo y postcráneo). La Dra. 
Adriana Albino pidió en préstamo el ejemplar MLP 26-410 en el año 1986, y 
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en la boleta de préstamo figura que ese ejemplar consta sólo de material 
craneano, permitiendo inferir que para esa fecha el postcráneo del holotipo 
de D. patagonica ya carecía de postcráneo. En la misma caja donde se 
encuentran los ejemplares MLP 79-II-27-2 al 79-II-27-17 (utilizados en el 
trabajo de Rage y Albino [1989]) se encuentran otros fragmentos de columna 
vertebral sin numerar, o con numeración del tipo de la presente en el 
holotipo (MLP 26-410, tipo de numeración previa a la reestructuración que 
realizara Ángel Cabrera en octubre del año 1925). 
Debido a esta serie de desafortunados sucesos, se desconoce la 
ubicación exacta del postcráneo del ejemplar MLP 26-410. De esta manera, 
actualmente el holotipo de Dinilysia patagonica carece de material 
postcraneano, por lo que el ejemplar tipo de la especie se limita al cráneo 
solamente. 
 
Localidades y edad de los ejemplares estudiados 
 Hasta el momento, todos los materiales craneanos referibles a la 
especie D. patagonica han sido exhumado en sedimentos de la Formación 
Bajo de La Carpa (véase Hugo y Leanza, 2001a,b). Sin embargo, han sido 
hallados materiales asignados a Dinilysia en localidades de la Formación 
Anacleto (suprayacente a la Fm. Bajo de la Carpa), los cuales constan de 
vértebras solamente (Albino, 2007; Scanferla y Canale, 2007). En la 
actualidad se conocen cuatro localidades en el Noroeste Patagónico con 
afloramientos correspondientes a la Formación Bajo de La Carpa donde se 
han exhumado materiales referibles a D. patagonica: 
 
Boca del sapo  
En la descripción original Smith Woodward explicita lo siguiente con 
respecto a la procedencia del material de D. patagonica: “Mr. Roth discovery 
of a fossil Ophidian in the red sandstone of Neuquén”. De esta manera queda 
claro que el material holotípico de D. patagonica proviene de la actual 
provincia de Neuquén. El mismo Santiago Roth describe la estratigrafía del 




Figura 23. Localidades pertenecientes a la Formación Bajo de la Carpa 
(Santoniano), portadoras de materiales asignados a Dinilysia patagonica, Centro-
Oeste, Argentina. 
 
Ríos Neuquén y Negro. La estratigrafía de la zona del hallazgo es resumida 
de esta manera: un nivel de areniscas rojas portadoras de grandes huesos de 
dinosaurios (titanosaurios), por encima un nivel de areniscas grises (donde 
se hallaron los restos de cocodrilos y ofidios, sin restos de grandes 
dinosaurios), y otro nivel rojo conformado por arcillas y/o tobas, mediando 
entre estos últimos un nivel silicificado que en el paisaje genera una cornisa 
debido a la erosión diferencial. Dicha descripción concuerda perfectamente 
con la hallada actualmente en la zona de la ciudad de Neuquén y 
alrededores. El nivel de areniscas grises se ha atribuido a la Fm. Bajo de la 
carpa, y los niveles superiores compuestos principalmente por arcillas 
rojizas a la Formación Anacleto (Hugo y Leanza, 2001a). 
 Posteriormente, en tiempos más recientes a la descripción de Smith 
Woodward, se ha generado una controversia con respecto a la procedencia 
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geográfica y estratigráfica del ejemplar MLP 26-410 (ver Estes et al., 
1970:27; Rage y Albino, 1989). Por ejemplo Estes et al. (1970) ubican el sitio 
del hallazgo en los alrededores del Río Neuquén en el territorio de Chubut 
(actualmente provincia) y citan erróneamente a Feruglio (1949) para dicha 
precisión. En las fichas de ingreso de la colección del MLP existe como 
localidad del hallazgo “Boca del sapo” criterio seguido por Rage y Albino 
(1989) y Caldwell y Albino (2002). 
 
Localidad Playón de la Universidad del Comahue 
Esta localidad fue ampliamente explorada por el profesor De Ferraris, 
y dada a conocer principalmente por Bonaparte (1991). La misma se 
encuentra ubicada a unos 200 metros al Este del edificio perteneciente al 
Rectorado de la Universidad Nacional del Comahue, Ciudad de Neuquén. 
En dicha localidad, la cual se encuentra obliterada en su totalidad por obras 
de pavimentación de la UNC, afloraban casi exclusivamente sedimentos de 
la Formación Bajo de La Carpa. Cabe mencionar que las fascies (o niveles) 
aflorantes en el playón de la UNC presentaban la particularidad tafonómica 
de conservar ejemplares muy pequeños y frágiles, incluidos huevos 
embrionados de aves, aves, etc. 
 
Paso Córdova 
En esta localidad se encuentran afloramientos poco extensos, 
cubiertos en gran medida por sedimentos suprayacentes de la Formación 
Anacleto (Cretácico) y Formación Chichinales (Terciario), los cuales han 
reportado los mejores materiales de la especie D. patagonica hasta el 
momento. Dicha localidad se encuentra al Oeste del Puente de la RP 6 que 
cruza el Río Negro en cercanías de la ciudad de General Roca. La mayor 
abundancia de fósiles fue registrada en cercanías del paraje “puesto de 
Tripailao”. Los fósiles en su mayoría provienen de niveles conformados por 
areniscas limosas de color rosa pálido, sin estructuras visibles, y que 




Figura 24. Estratigrafía de la región Sur de la Cuenca Neuquina (tomado de 
Leanza et al., 2004). 
 
Auca Mahuida 
A través de exploraciones efectuadas por el Natural History Museum 
de Los Angeles (EE UU) y el Museo Municipal “Carmen Funes” de la 
localidad de Plaza Huincul, se han recuperado numerosos y espectaculares 
nidadas y restos de dinosaurios. Los afloramientos más ricos de la zona de 
Auca Mahuida, sin embargo, son referidos a la Formación Anacleto (Dingus 
et al., 2000). Al Este de la mina Auca Mahuida han sido hallados restos 
referibles a Dinilysia patagonica, en sedimentos correspondientes a la 
Formación Bajo de La Carpa (A. Garrido, com. pers.) Por lo tanto ésta se 
constituye como una nueva localidad donde han sido hallados restos de D. 
patagonica. 
La edad de la Formación Bajo de la Carpa ha sido precisada a través 
del contenido faunístico y su relación con las unidades infra y 
suprayacentes, ya que no existen hasta el momento dataciones absolutas de 
esta unidad sedimentaria. Según Bonaparte (1991) y Hugo y Leanza (2001a) 
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la Formación Bajo de la Carpa posee una edad Santoniana 
(aproximadamente 85-83 millones de años). 
 Caldwell y Calvo (2008: 349) se refieren a los niveles portadores del 
nuevo ejemplar de Dinilysia como pertenecientes a la Formación Río 
Colorado, más precisamente al miembro Bajo de la carpa. Cabe aclarar que 
actualmente dicha formación se encuentra elevada a nivel de Subgrupo, 
subdividiéndose en la Formación Bajo de la carpa y la Formación Anacleto 
(Leanza, 1999; Leanza y Hugo, 2001). Ambas formaciones son portadoras de 
restos de Dinilysia (ver Bonaparte, 1991; Caldwell y Albino, 2002; Albino, 
2007; Scanferla y Canale, 2007), aunque claramente son más abundantes en 
la Fm. Bajo de la carpa, la cual aflora ampliamente en la localidad de 
Tripailao, lugar donde Caldwell y Calvo (2008) aseveran haber hallado el 
ejemplar. 
 
4.2 Redescripción de la anatomía craneana de Dinilysia patagonica 
 
 Esta descripción anatómica se realizará en base a los especímenes 
adultos disponibles de Dinilysia patagonica existentes en las colecciones del 
Museo de La Plata (MLP 26-410), Museo Argentino de Ciencias Naturales 
(MACN-RN 976, 1013, 1014, 1015), Universidad Nacional del Comahue 
(MUCPv 38), Museo Provincial Carlos Ameghino (MPCA 527), y Museo 
Carmen Funes (PVPH 517). Lamentablemente, no se pudo revisar el 
ejemplar MLP 79-II-27-1, ya que la Dra. Dozo (CENPAT) posee el mismo en 
calidad de préstamo desde hace varios años y no fue posible su devolución 
hasta el momento. 
 
Huesos rostrales 
 La región rostral de D. patagonica constituye la región craneana peor 
conocida de esta serpiente, debido a que los ejemplares conocidos sólo 
conservan parte de los nasales, vomer y septomaxilar. Como ejemplo de esta 
situación se desconoce por completo la morfología del premaxilar, más allá 
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de las especulaciones realizadas por algunos autores (Estes et al., 1970; 
Frazzetta, 1970) acerca de la morfología de este hueso. 
 
• Nasal 
 Los nasales se han preservado sólo en los ejemplares MLP 26-410 
(holotipo) y MACN-RN 1013, este último sólo reteniendo el nasal derecho. 
Sin embargo, el ejemplar MACN-RN 1013 permite visualizar la morfología 
de este hueso en sus rasgos mediales, los cuales se encuentran obliterados 
en el ejemplar holotipo (MLP 26-410). Como fuera descrito por Estes et al. 
(1970), los nasales son elementos pares que en conjunto conforman una 
estructura triangular en vista dorsal (Fig. 25A). Esta particular disposición 
ocurre gracias al escaso desarrollo lateral de la lámina dorsal en las regiones 
media y anterior, engrosándose ésta paulatinamente desde la región 
anterior hacia la región posterior (Fig. 25). Esta condición difiere de la 
hallada en ofidios actuales como los Scolecophidia, los cuales poseen los 
nasales notablemente expandidos y suturados con los demás huesos 
craneanos, o anilioideos como Anilius scytale, en donde la región anterior de 
la lámina dorsal del nasal se encuentra expandida transversalmente 
(cubriendo en gran medida la cápsula nasal). En corte transversal, la lámina 
dorsal exhibe un fino espesor lateralmente, ensanchándose notablemente 
hacia la región medial, dando una forma trapezoidal al nasal (en vista 
transversal). En el ejemplar MACN-RN 1013 se puede observar que el área 
de contacto entre los nasales se encuentra extendida en toda la longitud del 
hueso. Sin embargo, no existen indicios de la formación de una lámina 
vertical (medial) (Fig. 25B; contra Estes et al., 1970). Esta condición 
plesiomórfica recuerda, entre las serpientes vivientes, a la presente en los 
Scolecophidia. Como fuera también mencionado por Estes et al. (1970), el 
tercio posterior de la lámina dorsal del nasal se solapa con una proyección 
anterior (anteriormente amplia) del frontal. Este "escalón" que forma esta 
proyección anterior es homólogo de la cresta transversal del frontal presente 





Figura 25. Dinilysia patagonica. A, vista dorsal de la región nasal del ejemplar 
MLP 26-410 (holotipo); B, vista medial del nasal derecho del ejemplar MACN-RN 
1013; C, vista dorsal y ventral del nasal derecho del ejemplar MACN-RN 1013; D, 
vista dorsal de la región anterior del cráneo de Anilius scytale (MACN 8817). f, 
frontal, l.h, lámina horizontal, n, nasal, pf, prefrontal, prm, premaxilar. 
 
observar que el frontal genera una proyección anterior cubriendo en parte al 
borde posterior del nasal. De esta manera el nasal se contacta con el frontal 
a través de su borde posterior contactando un "surco" formado por la región 
anterior del frontal. La faceta de contacto del nasal derecho con el "escalón" 
del frontal puede observarse en vista ventral en el ejemplar MACN-RN 
1013, ya que se encuentra expuesta debido a la falta de la región anterior 
del frontal. La lámina dorsal del nasal articula con el frontal a través de un 
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amplio contacto transversal entre el borde posterior del nasal y todo el borde 
anterodorsal del frontal. La esquina posteromedial del nasal y la esquina 
anteromedial del frontal, los cuales representan el área de contacto con 




Figura 26. Dinilysia patagonica (MACN-RN 1013), cortes transversales del nasal 
derecho 
 
interdigitado. Este tipo de contacto en esta región, en conjunto con el 
solapamiento entre la cresta frontal transversal del nasal y el hueso frontal, 
podría haber permitido movimientos dorsoventrales del complejo nasal (ver 
Cap. 7). 
 
• Septomaxilar y vomer 
 Estos huesos sólo se han conservado en el ejemplar holotipo (MLP 26-
410) y de manera deficiente, encontrándose dicha zona cubierta en parte por 
matriz y en parte por pegamento. En vista de estas dificultades, Estes et al. 
(1970) procuraron describir ambos huesos y sus contactos, excepto las 
regiones más anterior y más posterior, dejando pendientes ciertas relaciones 
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de contacto entre los huesos rostrales. El fragmento óseo más anterior que 
contacta con la superficie medial del extremo posterior de los nasales fue 
interpretada por Estes et al. (1970) como un fragmento anterior del vomer. 
Sin embargo, la exacta conexión entre este fragmento y los vomeres se 
encuentra obliterada en gran medida por la presencia de pegamento 
utilizado para unir estas partes. Otro punto no esclarecido de la anatomía de 
esta región es el contacto entre el palatino y el vomer, el cual se encuentra 
tapado por matriz y pegamento. Para clarificar estos aspecto fue llevada a 
cabo una repreparación de esta zona (llevada a cabo con especial pericia por 
el jefe de técnicos del MLP, Juan José Moly), siendo revelados nuevos 
detalles anatómicos. De esta manera puede ser concluido que el proceso 
medial (vomerino) del palatino se interdigita extensamente con el vomer 
(Fig. 27A-B), conformando una continuidad entre estos elementos, 
recordando de manera notable el tipo de contacto existente en saurios. Como 
fuera descrito por Estes et al. (1970), los vomeres se extienden 
posteriormente como un par de procesos esbeltos y alargados que articulan 
con el palatino, contactándose con este hueso en la cara medial y lateral del 
proceso coanal (vomerino) del palatino. Otro proceso del vomer que se 
encuentra posteriormente dirigido puede ser identificado lateralmente a la 
superficie lateral del proceso medial (vomerino) del palatino con el cual este 
articula. Ambos procesos posteriores del vomer envuelven el proceso coanal 
(vomerino) del palatino, como queda demostrado por la carena 
anteroposteriormente orientada y centralmente dirigida preservada en la 
superficie ventral del proceso coanal (vomerino) del palatino izquierdo (MLP 
26-410). Esta carena es visible sólo debido a que el proceso posterolateral del 
vomer no se ha preservado, y el proceso coanal (vomerino) del palatino 
izquierdo se encuentra levemente dislocado centralmente de su posición 
original. Aunque la preservación no es muy buena, el proceso medial 
(vomerino) del palatino derecho y el proceso posterolateral del vomer han 





Figura 27. Vista ventral de la región craneana anterior. A, B, Dinilysia 
patagonica (MLP 26-410); C, Varanus niloticus (MLP R 5209); D, Python molurus 
(MACN 39026). n, nasal, p.c proceso coanal (vomerino) del palatino, p.p.v, 
procesos posterior lateral y medial del vomer. 
 
similar al presente en escamados no serpentiformes (Fig. 27C), en los cuales 






Al igual que en el ejemplar holotipo, el único palatino preservado en 
el ejemplar MACN-RN 1013 (derecho) carece de proceso dentígero anterior, 
además de la presencia de un marcado canal coanal (conformado en gran 
medida por el proceso medial (vomerino) del palatino). El proceso 
pterigoideo del palatino no se ha preservado en este espécimen, pero fue 
descripto por Estes et al. (1970) en base al ejemplar holotipo (MLP 26-410). 
El proceso maxilar del palatino se encuentra bien preservado y retiene su 
contacto con el maxilar (Fig. 28A-C). La superficie anterolateral del proceso 
maxilar del palatino se encuentra dividida en una superficie ventral y otra 
dorsal, ambas dorsoventralmente aplanadas, que contactan separadamente 
la superficie medial y la superficie mediodorsal del maxilar 
respectivamente. La más ventral de estas superficies, anterolateralmente 
dirigida, se corresponde con el extremo anterolateral del proceso maxilar del 
palatino; ésta articula con la superfice dorsal del proceso medial (palatino) 
del maxilar y encaja dentro de una muesca perfectamente delimitada que se 
encuentra en la superficie medial del maxilar al nivel del extremo posterior 
del proceso ascendente del maxilar (Fig. 28A). La segunda superficie 
articular, de posición más dorsal, asciende desde la superficie anterodorsal 
del proceso maxilar del palatino hasta articular con el márgen posterodorsal 
del proceso ascendente del maxilar y con la superficie mediodorsal de este 
hueso, justo por debajo del borde anterior de la órbita. Este tipo complejo de 
articulación interdigitada entre el maxilar y el palatino es única dentro de 
las serpientes y recuerda en gran medida la condición presente en saurios, 
donde el proceso maxilar del palatino es trirradiado. 
 
• Prefrontal y maxilar 
El prefrontal en D. patagonica se encuentra posicionado lateralmente al 




Figura 28. Palatino. A, B, vista ventromedial del ejemplar MACN-RN 1013; C, vista 
ventral del paladar del ejemplar MLP 26-410; D, corte transversal del ejemplar 
MACN-RN 1013; E, vista ventral del cráneo de Iguana iguana ( AMNH 1269); F, 
vista ventral anterior del cráneo de Cylindrophis ruffus (AMNH 85647). c.c, canal 
coanal, f, frontal, f.p, foramen palatino, mx, maxilar, n, nasal, pl, palatino, p.m, 
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proceso medial (vomerino) del palatino, p.p, proceso palatino del maxilar, pr, 
prefrontal, prv, vomer, pt, pterigoides. 
 
prefrontal exhibe un proceso en forma de lengüeta que es recibido por una 
muesca que se encuentra en la porción anterolateral de la superficie dorsal 
del hueso frontal (Fig. 29D). Como fuera descrito por Estes et al. (1970), el 
prefrontal posee una leve muesca dorsomedial que recibe la proyección 
lateral del borde anterior del frontal. En posición anterior al proceso dorsal 
en forma de lengüeta se encuentra un proceso del frontal dirigido 
lateralmente y que contacta el borde anterior del proceso en forma de 
lengüeta del prefrontal. Este proceso del frontal es homólogo a la cresta 
preorbitaria del frontal presente en los Alethinophidia, ya que ambas 
estructuras presentan la misma posición topológica, recibiendo el borde 
posterodorsal del prefrontal el cual articula con la superficie lateral del 
hueso frontal. De esta manera, D. patagonica retiene la condición 
plesiomórfica presente en saurios, donde el prefrontal sólo contacta el borde 
lateral del frontal. De manera similar, los Scolecophidia también retienen el 
contacto frontal-prefrontal netamente lateral, incluso en los 
Anomalepididae, los cuales poseen un prefrontal derivado (Haas, 1964; List, 
1966; Rieppel et al., 2009). En todos los Alethinophidia actuales, el contacto 
entre el prefrontal y la cresta preorbitaria del frontal se efectúa en la región 
ánteromedial del frontal, correspondiéndose con el borde posterior de la 
lámina dorsal del prefrontal. Esta lámina dorsal del prefrontal se encuentra 
ausente en D. patagonica, donde el mayor área de contacto (dorsalmente) 
entre prefrontal y frontal se encuentra situada posteriormente a la cresta 
preorbitaria del frontal. En los Alethinophidia el borde articular del 
prefrontal localizado posteriormente a la cresta preorbital del frontal se 
reduce drásticamente, mientras que el contacto articular anterior se 
expande como resultado de la presencia de una lámina anterior del  
prefrontal bien desarrollada (ausente en D. patagonica). Dentro de los 
Alethinophidia, sólo los anilioideos (e.g. Anilius, uropéltidos) retienen una 
condición intermedia, donde el contacto dorsal entre el prefrontal y el frontal 
posterior a la cresta preorbitaria está todavía desarrollado, mientras que la 
lámina dorsal del prefrontal se encuentra poco desarrollada medialmente y 
 89 
no contribuye más que con la mitad de la longitud del contacto entre 
prefrontal y frontal. En serpientes Macrostomata, el área de contacto 
posterior a la cresta preorbitaria del frontal se restringe a la protuberancia 
articular (Frazzetta, 1966) en el vértice posterolateral del prefrontal, 
mientras que la lámina dorsal se encuentra dorsomedialmente expandida, 
generando la mayoría del contacto entre prefrontal y frontal. En los 
Alethinophidia actuales, el contacto entre frontal y prefrontal se mantiene 
en una posición transversal (un poco más oblicua en anilioideos), 
contactando el prefrontal el borde anterodorsal del frontal más que el borde 
laterodorsal. Además, la cresta preorbital del frontal cambia hacia una 
posición más anteromedial, estando cubierta por la lámina dorsal del 
prefrontal. Este cambio de posición del prefrontal y de la cresta preorbitaria 
del frontal es fácilmente entendida como una especialización relacionada con 
la adquisición de movimientos prokinéticos (Frazzetta, 1966). 
 Estes et al. (1970: 41) describieron el escalón ventrolateral del 
prefrontal como "the flattened horizontal surface that comes into contact 
with the palatine and maxilla”. Al igual que en Python, el escalón 
ventrolateral del prefrontal de D. patagonica envía un proceso algo 
dorsalmente curvo y medialmente dirigido que contribuye con la superficie 
lateral del canal coanal (Caldwell y Albino, 2002). Este pequeño proceso se 
encuentra localizado medialmente a la apertura del ducto lacrimal, el cual 
se encuentra limitado dorsalmente por el escalón ventrolateral del 
prefrontal, lateralmente por el maxilar, y medialmente por el palatino. 
Como describieran Estes et al. (1970) y Caldwell y Albino (2002), el proceso 
en forma de pié medial y lateral del prefrontal reposan en la superficie 
dorsal del proceso lateral (maxilar) del palatino. Estos autores identificaron 
un gran foramen medial y un pequeño foramen lateral que llamaron 
foramen lacrimal. Sin embargo, tanto el holotipo de D. patagonica como el 
ejemplar MACN-RN 1013 (ambos materiales que permiten ver esta región 
craneana) retienen un solo foramen que puede ser homologado con el 
foramen lacrimal de las serpientes actuales. El proceso en forma de pié 
lateral articula posteriormente con el palatino y el maxilar en un estrecho 
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contacto dirigido anteroposteriormente, y anteriormente con el maxilar 
donde éste se acomoda en una depresión formada en las superficies dorsal y 
mediodorsal del maxilar y que conforma una articulación levemente 
interdigitada. En contraste, el proceso en forma de pié medial se proyecta 
dorsoventralmente, expandiéndose ventralmente para conformar una 
superficie aplanada que articula con la superficie dorsal del palatino. Desde 
el vértice ventrolateral del proceso en forma de pié medial se proyecta un 
pequeño proceso que encierra parcialmente el ducto lacrimal ventralmente. 
La condición de ambos procesos en forma de pié del prefrontal recuerda más 
la condición presente en anilioideos y distinta de la presente en booideos, 
donde el proceso en forma de pié lateral se encuentra más desarrollado 
lateromedialmente y con una superficie articular que se extiende desde la 
superficie dorsomedial (interior) hasta la superficie dorsolateral (externa) 
del maxilar (Fig. 29E). La presencia de ambos procesos en forma de pié es 
típica de serpientes aletinofidias, mientras que su contacto con la superficie 
dorsal del palatino representa una potencial autapomorfía de D. patagonica. 
Los maxilares del ejemplar MACN-RN 1013 se han preservado de manera 
satisfactoria, exhibiendo información adicional que no puede ser observada 
en el ejemplar tipo. El maxilar derecho se encuentra completo muestra 14 
alvéolos (Fig. 29B). Aunque no se han preservado dientes anquilosados al 
maxilar, se puede concluir que el tipo de implantación es del tipo 
Alethinophidia en el sentido de Zaher y Rieppel (1999), demostrado por la 
morfología de los alvéolos y el hueso de fijación preservado. La mayoría de 
los alvéolos se encuentran medialmente expandidos como en los anilioideos 
(Fig. 29C). La mitad proximal de un gran diente se preservó en la porción 
anterior del maxilar derecho y un pequeño diente de reemplazo se encuentra 





Figura 29. Maxilar derecho de D. patagonica (MACN-RN 1013). A, vista lateral; B, 
vista ventral; C, cortes transversales; D, prefrontal derecho (vista dorsal) de D. 
patagonica (MACN-RN 1013); E, vista lateroposterior del mismo ejemplar; F, corte 
transversal del mismo ejemplar; G, vista dorsal del cráneo de Python molurus 
(MACN 39026). f, frontal, f.l, foramen lacrimal, f.p, foramen palatino, mx, maxilar, 
n, nasal, p, parietal, p.a, proceso ascendente, pf, prefrontal, pl, palatino, p.p, 
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proceso palatino, p.p.l, proceso en forma de pié lateral, p.p.m, proceso en forma 
de pié medial. 
 
forma de aguja con una base expandida. La base del diente más grande 
conservado posee la superficie del esmalte lisa, externamente e 
internamente. La porción más anterior del maxilar derecho se encuentra 
nítidamente curvada medialmente, recordando la condición presente en 
anilioideos y diferenciándose así de los Macrostomata, donde el extremo 
anterior del maxilar se encuentra levemente curvado medialmente. Por lo 
tanto, debería asumirse que el maxilar de D. patagonica se encontraba muy 
cerca o contactaba al premaxilar, como ocurre en Cylindrophis y Anilius, 
pero sin formar un contacto recto como en uropeltidos (Rieppel and Zaher, 
2002). La región media del cuarto anterior del maxilar presenta una 
superficie cóncava inclinada que conforma un escalón medial horizontal. 
Justo por detrás de este escalón, el maxilar se ensancha lateromedialmente 
y dorsalmente para formar el distintivo proceso ascendente, el cual posee un 
borde dorsal levemente convexo. La superficie dorsomedial de extremo 
anterior del proceso ascendente posee un foramen medial de importantes 
dimensiones. El proceso ascendente es comparable al presente en 
anilioideos, Wonambi (Scanlon, 2005) y Yurlunggur (Scanlon, 2006). Sin 
embargo, éste se diferencia por su longitud, siendo más desarrollado 
anteroposteriormente. También se diferencia de la condición presente en 
anilioideos en carecer del pequeño proceso dorsalmente dirigido presente en 
la superficie dorsal del proceso ascendente. El proceso en forma de pié 
lateral del prefrontal contacta la mitad posterior del proceso ascendente, 
formando un firme contacto sutural con la superficie dorsomedial de 
naturaleza rugosa. Al nivel del vértice anterior del proceso ascendente éste 
proyecta una pequeña cresta bordeada dorsolateralmente y 
ventromedialmente por dos escotaduras poco profundas, las cuales sirven de 
anclaje al proceso en forma de pié lateral del prefrontal; de esta manera se 
genera un contacto interdigitado entre el maxilar y el prefrontal (Fig. 29E). 
Posteromedialmente a este contacto, el maxilar exhibe una tercera 
escotadura delimitada dorsalmente por una segunda cresta dirigida 
posteromedialmente, y ventralmente por el proceso medial (palatino) del 
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maxilar. Esta escotadura más posteromedial del maxilar recibe la región 
ventral del proceso lateral (maxilar) del palatino (ver arriba). Ambos 
maxilares del ejemplar MACN-RN 1013 como así también el maxilar 
derecho del holotipo (MLP 26-410) carecen del canal para el nervio alveolar 
superior, el cual debería haber estado alojado en una escotadura somera. Sin 
embargo, no puede observarse claramente esta estructura. Justo por detrás 
del contacto con el prefrontal, la mitad posterior del maxilar se estrecha 
suavemente en un extremo romo; su superficie mediodorsal se encuentra 
excavada por una amplia concavidad que recibe el pié del postorbital 
(Caldwell y Albino, 2002).  
 
• Ectopterigoides 
 El ectopterigoides en D. patagonica es un hueso corto y robusto, 
levemente constreñido en la región media y claramente amplio al nivel del 
contacto con el maxilar (Fig. 30). Este articula con el maxilar via un proceso 
lateralmente expandido que articula principalmente con la superficie 
posterodorsal del extremo posterior romo del maxilar. La presencia de una 
característica escotadura dirigida anteroposteriormente en la superficie 
medial del extremo posterior del maxilar (observable en el ejemplar MACN-
RN 1013 y en el holotipo) sugiere que el proceso lateral del ectopterigoides 
además poseía un proceso agudo dirigido anteriormente, de manera similara 
la condición presente en anilioideos. Un proceso medial con estas 
características se encuentra presente también en saurios, pero se encuentra 
ausente en serpientes Macrostomata donde el ectopterigoides articula 
mayoritariamente con la superficie dorsal del maxilar. Posteromedialmente, 
el ectopterigoides articula con el proceso lateral (ectopterigoideo) del 
pterigoides, el cual forma una distintiva proyección que recibe al 
ectopterigoides mayormente en su superficie anteroventral. En esta región 
el ectopterigoides se encuentra profundamente escotado, ya que el proceso 
lateral (ectopterigoideo) del pterigoides posee una conformación triangular, 
al menos dorsalmente. Esta disposición difiere de la presente en todas las 
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serpientes actuales, donde el ectopterigoides articula con la superficie dorsal 




Figura 30. Vista anterolateral del ectopterigoides derecho de D. patagonica 




 El pterigoides posee dos procesos dirigidos anteriormente, uno 
dorsolateral y otro ventromedial, los cuales envuelven el proceso pterigoideo 
(posterior) del palatino (Fig. 31). Dentro de las serpientes actuales, 
Cylindrophis exhibe la condición más similar respecto de D. patagonica, con 
un proceso dorsolateral virtualmente en la misma posición topográfica y un 
proceso ventromedial reducido. Dentro de los Alethinophidia, ambos 
procesos se encuentran reducidos. Parte de la hilera dentaria pterigoidea se 
ha conservado en el ejemplar MACN-RN 1013, mostrando cuatro pequeños 
alvéolos con el último al nivel de la articulación basipterigoidea. El proceso 
lateral (ectopterigoideo) se encuentra localizadoun poco más anteriormente 
al nivel de la articulación entre el proceso basipterigoideo y el pterigoides, 
conformando una proyección bien definida y netamente proyectada 
lateralmente, al igual que en saurios, anilioideos y Yurlunggur (Scanlon, 
2006). Justo posteromedialmente al proceso lateral (ectopterigoideo) en su 
 95 
superficie dorsomedial, el pterigoides recibe al proceso basipterigoideo en 
una estructura  algo oval y cóncava. La presencia de una muesca para la 
articulación con el proceso basipterigoideo es una condición plesiomórfica de 
D. patagonica, perdida en todas las serpientes actuales. En estas últimas, 
cuando está presente, el proceso basipterigoideo siempre articula con la 




Figura 31. Pterigoides. A, vista ventral del arco pterigo-palatino izquierdo de D. 
patagonica (MLP 26-410); B, vista ventral del pterigoides derecho del ejemplar 
MACN-RN 1013. cu, cuadrado, ec, ectopterigoides, mx, maxilar, p.bp, proceso 





 El frontal de D. patagonica ha sido exhaustivamente descrito por 
Estes et al. (1970), poseyendo el holotipo (MLP 26-410) la mejor 
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preservación de este hueso. El frontal preservado en el ejemplar MACN-RN 
1013, MACN-RN 1014 y MACN-N 26 confirman en gran medida los detalles 
anatómicos observados por Estes et al. (1970). Al igual que en saurios y 
escolecofidios, D. patagonica carece de pilares frontales mediales (Fig. 32B). 
En Scolecophidia (principalmente en Typhlops) los frontales no se contactan 
en la línea media, cerrando el neurocráneo sólo en la región posterior 
mediante la articulación con el rostrum del paraesfenoides que ocurre en la 
región medioposterior de los frontales (Fig. 32C). Así, el basicráneo queda 
abierto en la región ventroanterior. En D. patagonica el rostrum 
paraefenoidal es más largo anteriormente que en los Scolecophidia, por lo 
que entra en contacto con los frontales en mayor longitud que en 
Scolecophidia; sin embargo, los frontales carecen de contacto ventral en la 
región más anterior (observable en el ejemplar MACN-N 26 y en MLP 26-
410) compartiendo esta característica plesiomórfica con los Scolecophidia. 
Esta condición contrasta con la presente en Alethinophidia, donde existe un 
contacto ventral de la región más anterior de los frontales, cerrando 
completamente la cavidad basicraneana. 
El foramen óptico de Dinilysia se conforma a partir de las 
contribuciones del para-basiesfenoides (ventralmente), el frontal 
(anteriormente), y el parietal (dorsal y posteriormente) (Fig. 32E). Esta 
condición contrasta con la presente en serpientes actuales, en las cuales el 
para-basiesfenoides que da excluído del foramen óptico. 
 Caldwell y Albino (2002) describieron la condición mejor preservada 
del "postfrontal" y postorbital del ejemplar MACN-RN 1013. Aunque estos 
autores identificaron el elemento más posterior como el hueso postorbitario, 
sugirieron que este elemento podría corresponderse con el yugal "topological 
relation suggests a closer fit with the jugal of non-snake squamates, not the 
postorbital” (Caldwell y Albino, 2002: 864). Sin embargo, aunque el 
postorbitario de numerosos Macrostomata entra en contacto con la 
superficie dorsal del maxilar de manera idéntica a la condición presente en 





Figura 32. Frontal. A, vista dorsal de la región frontal de D. patagonica (MACN-
RN 1013); B, corte transversal del hueso frontal del mismo ejemplar; C, corte 
transversal del cráneo de Casarea dussumieri; D, Corte transversal del cráneo de 
Leptotyphlops dulcis; E, vista anterolateral de la región orbitaria derecha de D. 
patagonica (MACN-N 26); F, vista lateral del cráneo de Loxocemus bicolor (AMNH 
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110151); vista dorsal del cráneo de Python molurus (MACN 39026). f, frontal, f.o, 
foramen óptico, n, nasal, p, parietal, pa, rostrum del paraesfenoides, pf, 
prefrontal, po, postorbitario, pofr, postfrontal, p.me, pilar medial, p.sol, proceso 
subolfatorio.  
 
parietal como lo hace este hueso en D. patagonica y las serpientes actuales. 
Así, los elementos posterodorsales a la órbita en D. patagonica resultan 
conflictivos a la hora de determinar su identidad. Sin embargo, se considera 
más plausible la identificación realizada por Estes et al. (1970), los cuales 
consideran a estos elementos homólogos al postfrontal y el postorbital 
presentes en Squamata no ofidianos, respectivamente. 
 
• Parietal 
 En todos los ejemplares examinados, el parietal exhibe en su región 
anterior una conspicua proyección lateral bien distintiva (Fig. 33A) que 
posee su superficie ventral levemente cóncava ("parietal shelf" de Estes et 
al. [1970]). Esta estructura se encuentra también en los madtsoideos 
australianos Wonambi (Scanlon, 2005) y Yurlunggur (Scanlon, 2006). 
Adicionalmente, aunque menos conspicuo, Cylindrophis presenta una 
proyección similar cercana al borde anteroventral del foramen trigémino (V). 
El especimen MACN-RN 1013 es el único ejemplar de D. patagonica que 
posee la cresta sagital conservada casi en su totalidad (Fig. 33A). Esta se 
proyecta dorsalmente más allá de la superficie dorsal de la tabla fronto-
parietal, desde el nivel de los portorbitarios hasta el extremo posterior del 
parietal. Aunque parte del borde dorsal de la cresta sagital se encuentra 
incompleto, es posible hipotetizar que esta cresta parece aumentar sus 
dimensiones posteriormente, siendo más corta anteriormente y más alta 
posteriormente (Fig. 33C). Si se tiene en cuenta las proporciones craneanas, 




Aparte de que los procesos basipterigoideos resultan muy similares a los 
presentes en saurios (Estes et al., 1970), la superficie ventral del 
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basiesfenoides resulta muy similar a la condición presente en saurios debido 
a que sus esquinas posterolaterales se encuentran marcadamente 




Figura 33. Parietal. A, vista dorsal del techo craneano del ejemplar MACN-RN 
1013; B, vista dorsolateral; C, cortes transversales. c.s, cresta sagital, f, frontal, p, 
parietal, p.a, proceso alar, po, postorbitario, pot, prootico, so, supraoccipital. 
 
lateralmente proyectadas, las cuales convergen anteriormente y son muy 
poco desarrolladas hacia el límite para-basiesfenoides. Estas cresta, las 
cuales se encuentran muy bien preservadas en el ejemplar MACN-RN 1013 
pero pobremente conservadas en el ejemplar MLP 26-410 (ver Estes et al., 
1970: 40), confieren una forma más o menos triangular a la superficie 
ventral del basiesfenoides, además de delimitar la esquina inferior de las 
superficies dorsalmente expandidas que aparecen lateralmente a ambos 
lados del basiesfenoides. La apertura posterior del canal Vidiano se 
encuentra localizada en la región anterodorsal de la superficie lateral del 
basiesfenoides, justo posteromedialmente a la base de los procesos 
basipterigoideos. Esta condición descrita aquí para el basiesfenoides de D. 
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patagonica es muy similar a la presente en saurios. Sin embargo, la región 
laterodorsal del basiesfenoides es típica de las serpientes, ya que la cresta 
lateral y el proceso alar se encuentran ausentes posterodorsalmente al 
proceso basipterigoideo, donde las paredes laterales (centralmente 
expandidas) del parietal entran en contacto con el basiesfenoides mediante 
un marcado contacto suturado. No se ha podido reconocer en los ejemplares 
MACN-RN 1013 y 1014 el foramen innominado descrito por Estes et al. 
(1970: fig. 5) que abre dorsalmente a la abertura anterior del canal Vidiano. 
Sin embargo, esto puede deberse al hecho de que en estos ejemplares esta 




Figura 34. Basi-paraesfenoides. A, vista ventral del cráneo del ejemplar MACN-N 
26; B, vista ventral del cráneo del ejemplar MLP 26-410 (holotipo). bo, hueso 
basioccipital, bs, hueso basiesfenoides, p, hueso parietal, p.bp, proceso 
basipterigoideo, pt, hueso pterigoides, r.p, rostrum del paraesfenoides. 
 
El rostrum paraesfenoidal se encuentra preservado en los ejemplares NLP 
26-410 y MACN-N 26 completos, y sólo la región más posterior en los 
ejemplares MACN-RN 1013 y 1014. El rostrum posee muescas muy bien 
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definidas en la región anterior (lateralmente), dentro de las cuales se 
alojarían en vida las trabeculae cranii, demostrando así que D. patagonica 
presentaba una típica configuración platibásica. La superficie ventral del 
rostrum es cóncava (más marcado en la base del mismo), condición similar a 
la presente en anilioideos (observable en MACN-RN 1013 y MACN-N 26). 
No se observan “alas” lateralmente expandidas en todos los especimenes 
examinados [ver discusión en Rieppel et al. (2002) y Scanlon (2003)]. 
 
• Prootico y otooccipital 
 Ambos prooticos en los ejemplares MACN-RN 1013 y 1014 conforman 
un único foramen trigémino (V), delimitado por un proceso dorsal anterior 
ancho y largo, y por un estrecho proceso ventral. La superficie ventral del 
proceso dorsal anterior es distintivamente cóncava, delimitando el margen 
dorsal del foramen trigémino (Fig. 34C). Anteriormente, este proceso entra 
en contacto con el parietal mediante una sutura dorsoventralmente 
expandida en la cual el prootico cubre el descensus parietalis. Esta condición 
es claramente diferente de la presente en algunos macrostomata basales 
como Wonambi (ver Rieppel et al., 2002), donde los procesos anteriores 
cubren en la parte inferior al descensus parietalis. El extremo dorsal del 
proceso dorsal anterior se proyecta anteriormente para alojarse en una 
profunda escotadura que se encuentra en la pared lateral del parietal, 
mientras que el extremo ventral se encuentra posicionado más 
posteroventralmente. El extremo ventral del proceso dorsal anterior se 
expande un poco ventralmente hacia un pequeño proceso ahusado 
anterodorsal desarrollado por el extremo dorsal del proceso ventral anterior 
del prootico. Sin embargo, estos dos procesos no llegan a contactarse, 
resultando así que el parietal contribuye en la conformación del foramen 
trigémino (V). Esta condición puede ser observada en ambos lados del 
ejemplar MACN-RN 1014  y en el lado derecho del ejemplar MACN-RN 
1013 en el cual el lado izquierdo se encuentra fuertemente meteorizado. El 
foramen para el nervio facial (VII) se encuentra localizado justo por detrás 
del receso formado por el foramen trigémino (V). Si ambas ramas del nervio 
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facial (hiomandibular y palatina) utilizan el mismo foramen para su salida 
no puede ser aseverado, sin embargo la falta de un segundo foramen (más 
ventral que el anterior) permite inferir un uso común del foramen facial. La 
región posterodorsal del prootico y su complejo contacto con el parietal y 
supratemporal ya han sido descritas con detalle por Estes et al. (1970). La 
región ótica del prootico de D. patagonica ha sido motivo de debate en 
cuanto a la presencia o ausencia de crista circumfenestralis (Estes et al., 
1970; Rage, 1984; Rieppel, 1988; Tchernov et al., 2000; Caldwell y Albino, 
2002). La precaria preservación de esta región en el ejemplar holotipo (MLP 
26-410) permitió inferir a Estes et al. (1970) la ausencia de crista 
circumfenestralis en D. patagonica. Esta conclusión fue seguida por 
Caldwell y Albino (2002) luego de la revisión basada en el ejemplar MACN-
RN 1014. Sin embargo, mediante la repreparación de la región ótica y un 
reexamen minucioso del lado derecho del ejemplar MACN-RN 1014 como así 
también del ejemplar MACN 1013 muestra que D. patagonica sí poseía 
crista circumfenestralis. Esta estaba conformada por el importante 
desarrollo de una crista prootica y de la crista interfenestralis, 
contribuyendo de menor manera una poco desarrollada crista tuberalis. La 
crista tuberalis forma una conspicua proyección posterior en posición 
posteroventral con respecto al foramen yugular, aunque no logra cerrar el 
receso yuxstaestapedial, el cual permanece ampliamente abierto 
posteriormente (Fig. 34D). Esta condición donde la crista tuberalis no cierra 
la región posterior del receso yuxstaestapedial se encuentra presente en 
serpientes basales como anilioideos, Xenopeltis, y Loxocemus. Dentro de los 
cráneos preservados de D. patagonica, sólo el lado derecho del ejemplar 
MACN-RN 1014 posee la región basicraneana posterior conservada 
satisfactoriamente. El lado izquierdo de este ejemplar, figurado y discutido 
por Caldwell y Albino (2002), se encuentra claramente erosionado (Fig. 51); 
por ejemplo gran parte de la contribución del basioccipital al tubérculo 
esfeno-occipital no se encuentra presente, además de la mayor parte de la 
crista prootica que cubre en parte a la columela. La crista interfenestralis 





Figura 35. Neurocráneo del ejemplar MACN-RN 1014. A, vista dorsal; B, vista 
ventral; C, vista lateral; D, vista posterior; E, vista lateroposterior mostrando la 
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región de la fenestra ovalis. ap.l, apertura lateralis recessus scalae tympani, bo, 
basioccipital, c, columela, c.i, crista interfenestralis, c.o, cóndilo occipital, c.pro, 
crista prootica, bs, basiesfenoides, eo, otooccipital, f.ju, foramen yugular, p, 
parietal, pot, prootico, p.d.a, proceso dorsal anterior, p.po, proceso paraoccipital, 
p.v.a, proceso ventral anterior, so, sopraoccipital, st, supratemporal, t.so, 
tuberosidad esfeno-occipital, V, foramen del nervio trigémino, VII, foramen del 
nervio fascial, v.c, vara de la columela. 
 
elemento discreto en la formación del borde ventral de la crista 
circumfenestralis, condición derivada presente en Macrostomata pero  
ausente en Scolecophidia y anilioideos. Sin embargo, esta difiere de la 
condición presente en serpientes actuales en que el margen del basioccipital 
se extiende posterodorsalmente más allá de la crista interfenestralis para  
conformar el conspicuo tubérculo esfeno-occipital. Además, el margen lateral 
del otooccipital no llega al nivel del borde inferior lateral de la crista 
circumfenestralis. Estas características plesiomórficas se encuentran sólo 
presentes en saurios, ya que la condición presente en las serpientes es que el 
otoccipital se proyecte a través de la crista tuberalis forando todo el piso y el 
borde lateral del recessus scalae tympani. En Cylindrophis el basioccipital 
también se proyecta posterodorsalmente más allá del nivel de la apertura 
lateralis recessus scalae tympani, pero su borde lateral no conforma un 
tubérculo bien definido. La pared medioventral de la crista 
circumfenestralis se encuentra conformada por el otooccipital, expandida 
ventralmente hacia la columela  y ventrolateralmente hacia el foramen 
yugular que se encuentra expuesto en la vista lateral craneana. 
 
• Cuadrado 
El suspensorio se encuentra conformado como en la mayoria de los 
anilidos por el supratemporal, el cual posee un gran desarrollo. El cuadrado 
se encuentra ampliamente articulado con el neurocraneo mediante un 
amplio condilo cefálico en forma de abanico (Fig. 36A). Sobre la superficie de 
articulación del cóndilo cefálico se observan una serie de estriaciones y 
rugosidades, por lo que se infiere una unión importante con el 
supratemporal mediante tejido conectivo, por lo que se infiere una moderada 
estreptostilia (vease Frazzetta, 1970). Lateralmente el cuadrado presenta 





Figura 36. Cuadrado. A, B, vista lateral del ejemplar MACN-RN 1013; C, D, vista medial 
del ejemplar MACN-RN 1014; E, vista lateral del cuadrado derecho de Feylinia 
grandisquamis (FML 1013-8); F, vista lateral del cuadrado derecho de Python sp. (MLP 
no catalogado). c, columela, c.c, cóndilo cefálico, c.ti?, cresta timpánica, o.i, osificación 
independiente, p.st, proceso supraestapedial, tr, tróclea. 
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caudoventral, finalizando en la tróclea. Esta cresta delimita anteriormente 
una cavidad que posee su limite dorsal conformado por el condilo cefálico. 
Además, a lo largo de esta cresta y en el borde dorsal del condilo cefálico se 
aprecian rugosidades para la inserción de tejido, de manera similar a las 
presentes en saurios con tímpano. 
Otra estructura conspicua del oido medio de D. patagonica es el 
proceso supraestapedial, observado en primer instancia por Caldwell and 
Albino (2003). Estos autores describen para D. patagonica un conspicuo 
proceso supraestapedial, articulando distalmente con la "extracolumela-
columela". Este proceso, de conformación robusta, se origina en la region 
más posterior del condilo cefálico, y se dirige medioventralmente para 
contactar a la "extracolumela"-columela (Fig. 36C). Debido a una 
repreparacion del ejemplar MACN-RN 1014 se ha encontrado una superficie 
de articulación marcadamente concava en la cara interna de dicho proceso. 
Además, en el ejemplar MACN-RN 1013 se observa dicho sector del 
cuadrado articulado con el suspensorio, siendo evidente que el sector de la 
superficie articular del supuesto proceso supraestapedial se encuentra 
articulado con el sector más caudal del supratemporal en dicho sector. El 
proceso supraestapedial se encuentra bien desarrollado en Mosasauridae, 
por lo que el establecimiento de la homología de dicho proceso con la 
estructura presente en D. patagonica posee importantes implicancias 
filogeneticas (vease mas abajo). Sin embargo dicho proceso no se halla 
articulado con la columela en los mosasaurios, sino que la rodea dorsal y 
caudalmente (Rusell, 1967). Al contrario, en D. patagonica el extremo distal 
de dicho proceso se claramente articulado con la "extracolumela" en los 
ejemplares MACN-RN 1013 y 1014. Además dicho proceso se encuentra 
dirigido medialmente, mientras que en mosasaurios se halla orientado 
ventrocaudalmente (Russel, 1966; Lakumasaurus IAA-2000-JR-FSM-1). En 
los aniliidos (Anilius) el sector más posterior del condilo cefálico del 
cuadrado (muy desarrollado caudalmente) se encuentra ocupado por el 
proceso articulatorio, conformado por el cartílago intercalar (homólogo del 
cartilago intercalar de otros escamados Rieppel, 1980). Dicho cartílago 
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articula con la extensión cartilaginosa distal de la columela y con el 
supratemporal, de manera similar a la forma en que articulan el cuadrado y 
el "proceso supraestapedial" presente en D. patagonica. La estructura del 
proceso supraestapedial ha sido observada en  mosasaurios (Mosasaurus, 
Lakumasaurus), sin embargo dicho proceso no parece presentar las mismas  
relaciones topográficas y morfologicas a las presentes en D. patagonica. En 
mosasaurinos (Russell, 1968) o Lakumasaurus dicho proceso no encuentra 
ninguna relacion articular con el basicráneo, ya que se encuentra dirigido 
caudoventralmente. Este tipo de relacion presente en D. patagonica, sumado 
a la similitud en posicion y orientacion, parece ser más plausible inferir la 
no homología de estas estructuras entre mosasaurios y D. patagonica. Por la 
similitud con los anilidos, dicho proceso puede corresponder con el cartilago 
intercalar osificado. Dicha opinion tambien es sustentada por el echo que la 
"extracolumela"-columela articula con dicho proceso, al igual que el proceso 
articulatorio del cuadrado (cartilago intercalar) articula con la columela en 
anilidos y Xenopeltis (Frazzetta, 1999).  
 
• Columela 
La columela de D. patagonica posee una estructura tambien similar a 
la observada en Typhlops y aletinofidios basales como Anilius y Xenopeltis. 
El pié columelar posee un tamaño enorme, casi dos veces el tamaño del 
foramen magnum. En el ejemplar MACN-RN 1014 se observa en sección 
una concavidad en la región dorsocaudal (Fig. 37A). Esta superficie se 
encuentra en íntimo contacto con el otooccipital, el cual exhibe en ese sector 
una superficie convexa. Esta conformación en contacto presenta la misma 
estructura que el sistema de articulación entre la columela y el exoccipital 
observado en T. brongersmianus y anilidos, por lo que se infiere que D. 
patagonica presenta estas mismas estructuras. La vara columelar es una 
estructura cilíndrica, grácil, dirigido laterocaudalmente.  Presenta un 
desarrollo longitudinal similar al de Xenopeltis (Frazzetta, 1999) aunque 
mas elongada que en Anilius. Distalmente en D. patagonica se observa, 





Figura 37. Columela. A, vista lateral del "pié" columelar izquierdo del ejemplar 
MACN-RN 1014; B, vista dorsomedial del proceso supraestapedial del cuadrado 
derecho del ejemplar MACN-RN 1014; C, recosnstrucción de la columela y la 
osificación distal (basado en MLP 26-410, MACN-RN 1013 y 1014). c.e, contacto 
exoccipital-columela, c.c, concavidad de la columela, o.i, osificación 
independiente, p.c, pié columelar, v.c, vara de la columela. 
 
cuadrado, una osificacion de forma esferica (Fig. 36C) interpretada como la 
extracolumela por Caldwell y Albino (2003). Dicha conformación del aparato 
columelar está presente también en otros aletinofidios basales como 
Xenopeltis (Frazzeta, 1999). Sin embargo, hasta el momento, para establecer 
la homología de la extracolumela en escamados con oidos medios 
modificados parece estar mejor sustentado el criterio seguido por Rieppel 
(1980). Este autor utiliza la relación entre la chorda tympani y la 
extracolumela, la cual se encuentra por debajo de la chorda tympani en 
lagartos con oídos timpanicos, mientras que en los ofidios la chorda tympani 
pasa por debajo del extremo cartilaginoso de la columela. De esta manera la 
osificación de posición distal a la vara columelar presente en D. patagonica 
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considero más cauto interpretarla como una estructura de dudosa 
homología, en la misma situación que otras estructuras cartilaginosas de 
posicion similar encontradas algunos Macrostomata (Sanzinia: Genest-
Villard, 1966; Erix y Corallus: Wever, 1978), por lo menos hasta que se 
establezca otro criterio sobre homologías. La columela se relaciona con la 
fenestra oval mediante un importante surco, el cual debe haber alojado en 
vida al ligamento auricular. 
 
• Mandíbula 
 La mandíbula de D. patagonica se encuentra compuesta por los 
mismos elementos que están presentes en serpientes actuales, a saber: 
dentario, esplenial, angular, coronoides, y compuesto (surangular 
+prearticular+articular). La mandíbula derecha del ejemplar MACN-RN 
1013 se encuentra prácticamente completa (Fig. 38A-B), sólo careciendo del 
extremo anterior del dentario y el proceso anteroventral del coronoides. La 
mandíbula izquierda, aunque más incompleta, ha preservado detalles del 
extremo anterior del hueso compuesto.  
El extremo anterior del dentario se encuentra sólo presente en el 
dentario derecho del ejemplar holotipo (MLP 26-410; Fig. 38C-D). El 
extremo anterior del dentario se curva medialmente, culminando en en un 
extremo liso y redondeado al igual que en serpientes actuales. Así, D. 
patagonica debe haber poseído la condición típica de las serpientes con 
ambos dentarios movibles entre sí, unidos anteriormente por ligamentos. 
Ambos dentarios exhiben ocho posiciones dentarias, presentando la última 
posición del dentario izquierdo un diente de reemplazo desarrollado y aún 
no anquilosado con el dentario. La implantación dentaria es del tipo 
“Alethinophidia derivada” (sensu Zaher y Rieppel, 1999). 
Los dientes estuvieron anquilosados en los tabiques interdentales, los 





Figura 38. Mandíbula. A, vista lateral de la mandíbula derecha del ejemplar 
MACN-RN 1013; B, vista medial del mismo ejemplar; C, vista lateral del fragmento 
anterior de dentario del ejemplar MLP 26-410; D, vista medial del mismo 
ejemplar; E, vista ventroposterior de la mandíbula derecha del ejemplar MPCA 
PV 527, con el cuadrado levemente dislocado de la cavidad glenoidea. a, hueso 
angular, co, hueso coronoides, c.g, cavidad glenoidea, cu, hueso cuadrado, c.m, 
canal de Meckel, e, hueso esplenial, f.m, fosa mandibular,  f.m.a, foramen 
mylohyoideo anterior, f.md, foramen mandibular, f.me, foramen mentoniano, 
f.m.p, foramen mylohyoideo posterior, h.c, hueso compuesto, f.r, foramen 
retroarticular, p.r, proceso retroarticular, tr, tróclea. 
 
dentario para formar el “alveolo” desde el cual se desarrolla el septo 
intramandibular. El septo intramandibular se puede visualizar en el 
dentario izquierdo, observándose que éste se proyecta ventralmente 
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separando la cavidad que alojaba al cartílago de Meckel del canal alveolar 
lateral. La rama alveolar del nervio trigémino (V) emerge en un solo 
foramen mentoniano localizado aproximadamente en la parte media de la 
superficie del dentario (observable en este ejemplar y en el MLP 26-410). La 
región dorsal del dentario (portadora de las posiciones dentarias) se curva 
levemente en la región anterior, hasta el nivel del foramen mentoniano. 
Anteriormente al foramen mentoniano, el dentario posee en su región 
medial una pared vertical conspicua, cerrando las posiciones dentarias 
anteriores en su sector medial. Esta condición recuerda la pleurodoncia 
labial presente en saurios, siendo distinta de la condición presente en 
Scolecophidia y Alethinophidia donde se retiene un escalón donde se 
encuentra la base de las posiciones dentarias. El canal de Meckel se 
extiende ventromedialmente hasta sobrepasar levemente el nivel del canal 
mentoniano, donde este se abre y toma una posición ventral relativa al 
plano sagital de la mandíbula. Posteriormente, el dentario se encuentra 
profundamente excavado, conformando dos conspicuos procesos de posición 
dorsal (proceso dentígero del dentario) y ventral respectivamente; éste 
recibe la prolongación anterior del hueso compuesto. Al igual que en 
Alethinophidia, el proceso dentígero del dentario posee dientes y muestra la 
misma longitud que el proceso posterior ventral. Al igual que en serpientes 
actuales y de manera diferente a la condición presente en mosasaurios, es la 
porción surangular del hueso compuesto la que se proyecta anteriormente y 
encaja apretadamente en el receso posterior del dentario. El proceso 
anterior de la porción surangular del hueso compuesto es similar a la 
presente en Python, estando conformada por un gran proceso 
horizontalmente orientado y comprimido dorsoventralmente, curvándose 
levemente hasta finalizar en una punta anteriormente. La porción 
prearticular del hueso compuesto finaliza abruptamente como un débil 
borde convexo medial a la faceta articular entre el angular y el esplenial, sin 
recibir ningún proceso del esplenial. Tanto el esplenial como el angular se 
encuentran bien expuestos en vista medial. La parte ventral de la superficie 
posterior del esplenial es cóncava y recibe la superficie convexa anterior del 
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angular en una articulación verticalmente orientada. La parte dorsal de la 
región posterior del esplenial no se encuentra preservada, pero el extremo 
posteriormente proyectado conservado al nivel de la fractura sugiere que la 
parte dorsal del borde posterior del esplenial tuvo una superficie convexa 
articulando con una superficie cóncava del angular, formando así una 
superficie de articulación sigmoidal similar a la presente en la mayoría de 
los Alethinophidia actuales (Rieppel y Zaher, 2000). El esplenial es largo y 
algo estrecho, y cubre toda la superficie posterior del canal Meckeliano a lo 
largo de la mitad posterior del dentario en vista medial. Existe sólo un 
proceso anterior que se estrecha anteriormente en un extremo romo. Este 
hueso se encuentra perforado por un forámen en la parte media del mismo, 
el mismo corresponde con el pasaje del nervio milohioideo anterior.El 
angular también posee un foramen en la superficie anterodorsal 
correspondiente al pasaje del nervio milohioideo posterior. El angular se 
estrecha posteriormente a lo largo de la superficie ventromedial del hueso 
compuesto hasta el nivel del borde anterior de la fosa mandibular. El 
coronoides se encuentra bien desarrollado y se encuentra posicionado 
principalmente en las superficies dorsal y dorsomedial del hueso compuesto, 
anterior a la fosa mandibular. El coronoides se encuentra así expuesto en 
las vistas lateral y medial de la mandíbula. Este hueso muestra una forma 
de V en vista medial, con un corto vértice apuntando hacia arriba y 
conformando el proceso coronoides, un largo proceso anteroventral, y un 
conspícuo proceso posteroventral. En vista dorsal, el coronoides exhibe un 
borde sigmoidal. El margen lateroventral es recto, mientras que el borde 
medio-ventral es levemente cóncavo. El proceso anteroventral se extiende en 
la superficie dorsomedial del hueso compuesto contactando el extremo 
dorsoposterior del esplenial, estableciendoun contacto más o menos extenso 
con el sector medial del proceso posterior dorsal del dentario dorsalmente y 
con el margen dorsal anterior del angular ventralmente. El proceso 
posteroventral del coronoides se encuentra bien desarrollado posteriormente 
y recubre los márgenes anterior, lateral y medial de la fosa adductora 
representando el proceso ascendente del prearticular de los saurios. Así, el 
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coronoides contribuye con la fosa mandibular, formando su s sectores 




Figura 39. Cortes transversales de la mandíbula derecha del ejemplar MACN-RN 
1013. 
 
mandibular es bajo como el margen dorsomedial, exponiendo la fosa 
mandibular lateralmente y dorsalmente. El margen dorsomedial 
(prearticular) de la fosa mandibular se encuentra expandido 
dorsomedialmente, con un margen convexo. La fosa adductora de D. 
patagonica es similar a la presente en anilioideos. El hueso compuesto 
carece de proceso coronoides. El foramen surangular anterior se localiza 
lateralmente al margen anterior del hueso coronoides en la superficie 
dorsolateral del hueso compuesto. Posteriormente, el hueso compuesto 
retiene un corto proceso retroarticular con un foramen para la chorda 
tympani (Fig. 38E), el cual se encuentra por detrás de la cavidad glenoidea. 
 
4.3 El neurocráneo de Dinilysia patagonica a través de la 
tomografía computada de rayos-X 
 
 De acuerdo con Rieppel y Zaher (2001a), la región otico-occipital 
resulta una de las más complejas estructuras del cráneo de los escamados, 
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convirtiendo a esta región craneana en una valiosa fuente de información 
filogenética. De esta manera, estudios anatómicos exhaustivos del 
neurocráneo nos pueden ayudar a lograr una mayor comprensión de las 
relaciones existentes entre las serpientes y los demás escamados. 
A pesar de que Dinilysia patagonica es sin lugar a dudas la serpiente 
fósil mejor conocida, es muy poco lo que sabemos acerca de la anatomía 
interna del neurocráneo. Esto se debe principalmente a la falta de 
exposición interna de esta región craneana en los numerosos especimenes 
con los que se cuenta hasta el momento de esta serpiente. Así, carecemos de 
valiosa información acerca de una de las regiones anatómicas que más 
información ha aportado para comprender las relaciones filogenéticos de las 
serpientes y escamados en general (ver Rieppel, 1979b, 1985, 1988b). 
 La tecnología de tomografía computada de rayos-X de alta resolución 
ofrece una alternativa no destructiva para la observación de estructuras 
internas de fósiles. Mediante la diferenciación de contrastes entre el fósil y 
la matriz que lo contiene, es posible realizar reconstrucciones en tres 
dimensiones de las estructuras esqueletarias. Así, la disponibilidad de 
mostrar estructuras internas y externas nos ayuda a comprender e 
identificar elementos esqueletarios complejos de analizar con el material en 
mano (para más detalles ver Ketcham y Carlson, 2001). 
 En el año 2006 fueron escaneados tres ejemplares de Dinilysia 
patagonica (MACN-N 26, MACN-RN 1013 y 1014) en el High Resolution X-
ray Computed Tomography (HRCT) Facility de la Universidad de Texas 
(Austin), reconstruyendo luego digitalmente los especimenes en tres 
dimensiones. De esta manera, se lograron obtener imágenes inéditas de 
estructuras internas del neurocráneo (oído interno, basicráneo, etc.), las 
cuales son el objetivo de este capítulo, aportando novedosa información 
acerca de la anatomía craneana de esta relevante serpiente fósil. 
 
Introducción a la anatomía de la región otico-occipital de serpientes 
y lagartos actuales 
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 Debido a la complejidad de la anatomía del neurocráneo, se detalla a 
continuación los rasgos más importantes de esta región craneana. En los 
ejemplares adultos de escamados, esta región se compone de un conjunto de 
osificaciones de origen endocondral, las cuales se originan a partir de la 
cápsula otica (prootico y opistotico), del arco occipital (exoccipital), del 
tectum sinoticum (supraoccipital) y de la parte posterior de la placa basal 
(basioccipital). En estadíos condrogénicos tempranos, existe un espacio entre 
la región posterior de la cápsula otica y la región anterior del arco occipital, 
el cual es denominado fisura metotica. En estadios embrionarios tempranos, 
y en adultos de Sphenodon punctatus, la fisura metotica permite el pasaje 
de los nervios glossofaríngeo (IX), vago (X) y accesorio (XI), además del ducto 
perilinfático que sale de la cavidad coclear a través del foramen perilinfático. 
En escamados, la fisura metotica se divide en dos compartimentos, ya sea 
por contacto de la cápsula otica con la placa basal (en lagartos), o por una 
estructura cartilaginosa ventralmente proyectada que conecta la cápsula 
ótica con la placa basal (en serpientes). El espacio anterior generado por la 
división de la fisura metotica se denomina recessus scalae tympani. En 
lagartos, el recessus scalae tympani recibe al nervio glossofaríngeo (IX) y el 
saco perilinfático. De esta manera, el saco perilinfático encuentra su salida 
lateral en el recessus scalae tympani mediante la apertura lateralis recessus 
scalae tympani, mientras que su salida medial (endocraneana) se realiza 
mediante la apertura medialis recessus scalae tympani. El espacio posterior 
generado luego de la división de la fisura metotica se denomina foramen 
yugular, y por él pasan los nervios craneanos vago (X) y accesorio (XI). El 
nervio hipogloso (XII) perfora al arco occipital, generando para cada rama de 
éste una salida independiente, siempre incluidas en el arco occipital. En 
serpientes, el desarrollo de la región otico-occipital es algo diferente al 
presente en lagartos. Como anteriormente fuera dicho, la división de la 
fisura metotica en serpientes es llevada a cabo por una estructura 
cartilaginosa que se origina en la pared medial de la cápsula otica y se 
fusiona con el borde lateral de la placa basal (Kamal, 1971), generando así 
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Figura 40. Formación del recessus scalae tympani en Squamata. A la izquierda se 
aprecia un embrión de lagarto, en los cuales la división de la fisura metotica se 
produce a través de la prominentia ampullaris. A la derecha se puede observar 
un embrión de serpiente, donde la división de la fisura metotica se realiza por 
medio de una barra cartilaginosa. a.occ, arco occipital, ca, barra cartilaginosa, 
c.ot, cápsula otica, c.mk, cartílago de Meckel, f.met, fisura metotica, f.y, foramen 
yugular, p.am, prominentia ampullaris, p.b, placa basal, r.s.t, recessus scalae 
tympani, XII, salida del nervio hipogloso 
 
En lagartos en general, la fenestra ovalis (obturada por el pié 
columelar) se encuentra incluída dentro de una cavidad pobremente 
definida por una proyección posteroventral de la pared lateral del prootico 
denominada crista prootica. Por debajo de la fenestra ovalis se encuentra la 
apertura lateralis recessus scalae tympani, la cual se encuentra expandida y 
es nombrada usualmente como receso occipital. Esta cavidad es la 
encargada de contener el sistema perilinfático, como así también el paso del 
nervio glosofaríngeo (IX), el cual pasa de la cavidad neurocraneana al receso 
occipital por medio de la apertura medialis recessus scalae tympani. Dentro 
del receso occipital se encuentra el saco perilinfático, proyección 
membranosa proveniente de la cavidad vestibular. Este saco pasa a través 
del ducto perilinfático desde la cavidad vestibular hacia el receso occipital, 
finalizando su recorrido en la membrana que obtura a la apertura lateralis 
recessus scalae tympani (llamada membrana timpánica secundaria). La 
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fenestra ovalis se encuentra separada del receso occipital por una proyección 
anterior del otooccipital denominada crista interfenestralis. A su vez, la 
separación entre el foramen yugular (n. vago X y accesorio XI) y el receso 
occipital se lleva a cabo mediante la crista tuberalis, la cual se proyecta 
anteroventralmente hasta alcanzar al tubérculo esfenooccipital. 
En serpientes, este esquema presenta importantes cambios. La 
fenestra ovalis (obturada por el pié columelar) y la apertura lateralis 
recessus scalae tympani se encuentran dentro de una cavidad rellena de 
fluido llamada receso yuxstaestapedial. Este receso se forma a partir de las 
tres crestas mencionadas anteriormente, las cuales incrementan su 
proyección hacia la región ótica. Anteriormente, el prootico emite una crista 
prootica que forma el borde dorsoanterior y anterior de la crista 
circumfenestralis. Separando la fenestra ovalis de la apertura lateralis 
recessus scalae tympani se encuentra la crista interfenestralis, proceso 
emitido por el otooccipital en dirección anteroventral, y que puede tener 
participación o no en el borde ventral de la crista circumfenestralis. Y por 
último, el cierre posterior del receso yuxstaestapedial se produce por una 
proyección anterolateral del otooccipital denominada crista tuberalis, la cual 
realiza la separación entre el foramen yugular (n. X y XI) de la apertura 
lateralis recessus scalae tympani. Debido a que el receso yuxstaestapedial es 
una cavidad rellena de linfa, desaparece la membrana que obturaba en 
lagartos a la apertura lateralis recessus scalae tympani, permitiendo de esta 
manera que el fluído circule entre el receso yuxstaestapedial y la cavidad 
vestibular. 
 
Descripción del neurocráneo 
 Como ya fuera descrito en el Capítulo 5.1, el neurocráneo de Dinilysia 
se encuentra conformado por las mismas osificaciones presentes en 
serpientes actuales, las cuales con excepción del parietal y el paraesfenoides, 
son de naturaleza endocondral. En serpientes actuales, la región 
posterolateral del parietal exhibe una proyección medial, la cual posee un 
eje fundamentalmente vertical. Esta estructura en forma de pilar, puede 
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estar proyectada medialmente en mayor o menor grado, mostrando en los 
Macrostomata su mayor desarrollo. Este pilar, el cual se aplica sobre la 
superficie anterior del prootico, separa en vida a las regiones laterales del 




Figura 41. A, Dinilysia patagonica. Corte horizontal del ejemplar MACN-RN 1013 
mostrando la cavidad encefálica. B, Xenopeltis unicolor. Corte horizontal 
mostrando la cavidad encefálica. C, Nerodia sipedon, encéfalo en vista dorsal (los 
elementos óseos fueron removidos; tomado de Wells et al., 1971). c.coc, cavidad 
coclear, mes, mesencéfalo, orb, órbita, p, parietal, pi, pilar que separa al 
telencéfalo del mesencéfalo, pot, prootico, tel, telencéfalo. 
 
Estas regiones cerebrales poseen tamaños disímiles en serpientes actuales, 
existiendo una tendencia al aumento de tamaño (principalmente en sentido 
lateral) del telencéfalo, la cual se ve acompañada por una mayor proyección 
medial de estas estructuras del parietal. Sin embargo, esta condición no se 
encuentra presente en Dinilysia, observándose sólo una leve orientación 
medioventral de los bordes posterolaterales del parietal, justo antes del 
contacto con los prooticos (Fig. 41A). Es de destacar que los Scolecophidia 
exhiben la misma condición que la presente en Dinilysia. Como fuera 
descrito previamente (ver Cap. 5.1 y 5.3), el parietal participa ampliamente 
del foramen trigémino en su borde anterior sólo en estadíos juveniles, para 
luego quedar casi excluido por un crecimiento en dirección anterior del 
proceso anterior ventral del prootico. No obstante, en vista cerebral puede 
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apreciarse que el parietal posee una importante proyección posterior por 
debajo del foramen trigémino. Sin embargo, esta proyección no puede ser 
observada en vista lateral, debido a que el proceso anterior ventral del 
prootico se yuxtapone lateralmente a ésta. 
En serpientes actuales, existe una cámara para alojar al ganglio 
gasseriano (nervio trigémino), la cual se encuentra alojada en el prootico, 
estando delimitada lateralmente por el lateroesfenoides, el cual cubre 
lateralmente a esta cámara (Rieppel, 1979b: figs. 2-6). Sin embargo, 
Dinilysia comparte la condición presente en escolecofidios, esto es, la 
presencia de un gran foramen trigémino como producto de la ausencia del 
hueso lateroesfenoides. Esta situación contrasta marcadamente a la 
presente en las demás serpientes actuales (excepto algunos colubroideos), en 
las cuales el lateroesfenoides genera la división de las dos ramas principales 
del nervio trigémino, hacia delante la rama la rama maxilar (V2) y hacia 
atrás la rama mandibular (V3). 
 Justo por detrás del foramen trigémino, es posible observar dos 
conspicuos forámenes de menor tamaño dispuestos verticalmente (Fig. 42C). 
El foramen ventral posee un canal un poco más largo y de recorrido lateral, 
abriéndose en la superficie lateral del prootico, posteroventralmente al 
foramen trigémino. Como ya fuera descrito anteriormente, Dinilysia posee 
sólo una salida lateral para el nervio facial (Estes et al., 1970; Cap. 5.1), 
coincidiendo con la culminación del conducto antes descrito. Más aún, en los 
ejemplares tomografiados de Dinilysia no hay indicios de otra posible salida 
de la otra rama del nervio facial. En serpientes actuales, las ramas 
hiomandibular y palatina del nervio facial pueden tomar distintos caminos 
de salida del cráneo, algunos de los cuales no dejan evidencias en el 
neurocráneo. En escolecofidios, la rama palatina encuentra su salida al 
exterior perforando la pared lateral del prootico, mientras que la rama 
hiomandibular perfora la pared interna de la cavidad coclear (adquiriendo 
un curso intracapsular) para luego emerger a través del receso 
yuxtaestapedial (Rieppel, 1979a). En aletinofidios, pueden darse dos 






Figura 42. A, B, C, Dinilysia patagonica (MACN-RN 1014). A, vista posterior. B, 
vista lateral. C, vista interna (endocraneana). D, Tropidophis haetianus, vista 
interna (endocraneana). a.a, arco del atlas, a.l.r, apertura lateralis recessus scalae 
tympani, a.m.r, apertura medialis recessus scalae tympani, bo, basioccipital, c, 
columela, cr.s, crista sellaris, d.p, pasaje del ducto perilinfático, f.ac.a, foramen 
 121 
acústico anterior, f.ac.p, foramen acústico posteior, f.end, foramen endolinfático, 
f.g.i, foramen glosofaríngeo interno, f.y, foramen yugular común, ot, otooccipital, 
p, parietal, pa-bs, parabasiesfenoides, pi, pilar de separación telencéfalo-
mesencéfalo, pot, prootico, so, supraoccipital, st, supratemporal, s.t, sella turcica, 
tel, posisición del telencéfalo in vivo, V, foramen trigémino, VI, foramen nervio 
abducens, VII, foramen nervio facial, X, foramen nervio vago, XI, nervio 
accesorio, XII foramenes nervio hipogloso. 
 
un único foramen alojado en el receso posterior del nervio trigémino (rama 
mandibular V3) y luego dividirse extracranialmente (e.g. Anilius scytale), o 
puede dividirse dentro del prootico (e.g. Python molurus; Rieppel, 1979b). En 
Dinilysia no parece existir una división dentro del prootico del nervio facial, 
por lo que las opciones son: que el nervio facial indiferenciado haya salido 
por una única salida y luego se haya dividido extracranialmente 
(semejándose a los aletinofidios), o que la única salida reconocida 
corresponda a la rama palatina y que la rama hiomandibular hubiera 
adquirido un recorrido intracapsular, saliendo ésta a través del receso 
yuxstaestapedial (condición presente en escolecofidios). 
Con respecto al foramen dorsal al anteriormente descrito, éste se 
comunica a través de un corto conducto dirigido laterodorsalmente con la 
cavidad coclear, más específicamente con una pequeña subcámara anterior 
(ampolla anterior). Esta condición está presente en todas las serpientes 
analizadas mediante tomografía computada disponibles, mostrando el 
mismo recorrido hasta la cavidad coclear. Según Rieppel (1979a,b) este 
foramen corresponde en serpientes actuales con el foramen acústico 
anterior, el cual permite el paso de la arteria auditiva interna más el nervio 
auditivo anterior (VIII). Por lo tanto considero plausible la determinación de 
este foramen como un foramen auditivo en Dinilysia. Posteriormente a los 
dos últimos forámenes, se encuentra un conspicuo foramen, justo entre la 
sutura del prootico con el otooccipital. Este puede corresponder al foramen 
acústico posterior, el cual es el encargado del pasaje de la rama posterior del 
nervio acústico (VIII). Entre estos dos forámenes acústicos existe una 
considerable distancia, mucho mayor de la presente en serpientes actuales, 
no existiendo indicios de un meato auditivo que incluya a estos forámenes 
como sucede en serpientes actuales (Rieppel, 1979a,b). La particular 
distancia entre éstos puede deberse al enorme desarrollo de la cápsula otica, 
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la cual en Dinilysia posee el mayor desarrollo dentro de las serpientes 
conocidas, tanto fósiles como actuales. En lagartos, el/los forámenes 
acústicos pueden estar alojados en la sutura prootico-otooccipital como 
sucede en Varanus (Bahl, 1937) y Ctenosaura (Oelrich, 1956), como también 
encontrarse incluídos en el prootico, como es el caso de Neusticurus (Bell et 
al., 2003) y Shinisaurus (Bever et al., 2005). En serpientes actuales también 
se encuentran las dos condiciones presentes en saurios, estando el/los 
forámenes acústicos incluídos en el prootico como los Anilioideos (Rieppel, 
1979b; excepto Anomochilus [Rieppel y Maisano, 2007]), o incluidos en la 
sutura prootico-otooccipital como Casarea (Maisano y Rieppel, 2007) y 
colubroideos (obs. pers.). 
 En el sector central del supraoccipital puede apreciarse otro foramen, 
el cual conduce directamente con la cavidad coclear. Este foramen concuerda 
en posición y recorrido con el foramen endolinfático, encargado de drenar el 
excedente de linfa desde la cavidad coclear hacia la cavidad cerebral en 
escamados en general. 
 En la región posterior del neurocráneo, más precisamente en la 
superficie interna (endocraneal) del otooccipital, pueden apreciarse una 
serie de forámenes (Fig. 42D), los cuales poseen la particularidad de confluir 
en un único foramen alojado lateralmente al cóndilo occipital. El foramen 
más anterior se continúa en un conducto dirigido posterolateralmente, 
exhibiendo un recorrido paralelo al borde ventromedial de la cavidad 
coclear. Un poco antes de su salida al exterior, el conducto se comunica a 
través de una pequeña perforación lateral con la cavidad coclear. 
Finalmente, este se abre junto a dos forámenes más en una pequeña 
antecámara del foramen común. Este foramen se corresponde con el 
foramen yugular de serpientes actuales, el cual es el encargado del pasaje 
del nervio vago (X). Los otros dos forámenes que confluyen con el 
anteriormente descrito, poseen cortos conductos dirigidos 
posterodorsalmente, hasta que confluyen en el único foramen lateral al 
cóndilo occipital. El foramen más posterior posee un conducto de corto 
recorrido, el cual finaliza un poco dorsalmente a la confluencia de los 
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anteriores, observándose externamente un pequeño septo que separa a éste 
de los forámenes anteriormente mencionados. Estos tres forámenes se 
corresponden con las distintas salidas que posee el nervio hipogloso (XII). 
En serpientes actuales, el nervio glosofaríngeo (IX) posee distintos 
recorridos: puede salir de la cavidad encefálica a través de la apertura 
medialis recessus scalae tympani (escolecofidios) para luego entrar al 
foramen yugular, o puede ingresar a través de un foramen independiente 
(glosofaríngeo interno) a la cavidad coclear (aletinofidios) para luego llegar 
al recessus scalae tympani a través del foramen perilinfático (Rieppel, 
1979a,b). No se ha podido reconocer un foramen atribuible al nervio 
glosofaríngeo (IX) en los ejemplares tomografiados de Dinilysia; sin 
embargo, no es posible asegurar la ausencia de este foramen a través de los 
ejemplares disponibles, ya que este posee un pequeño tamaño de serpientes 
actuales, además del estado deficiente de los ejemplares tomografiados. 
El recessus scalae tympani en Dinilysia (Fig. 43) posee características 
típicas de serpientes. La apertura medialis, de pequeño tamaño, se 
encuentra en el sector más inferior del otooccipital. Inmediatamente 
después de la apertura medialis, este receso posee un corto recorrido 
tubular, convirtiéndose en un espacio amplio a medida que se abre 
lateralmente, el cual posee como piso al basioccipital. Esta característica se 
encuentra sólo presente en Dinilysia, siendo probablemente una apomorfía 
de esta serpiente cretácica, ya que las demás serpientes poseen como piso 
del recessus scalae tympani al otooccipital. Dinilysia posee un conspicuo 
foramen perilinfático perforando el piso del receso coclear, comunicándola 
directamente con el recessus scalae tympani. De esta manera, el ducto 
perilinfático se proyecto dentro del recessus scalae tympani, al igual que en 
aletinofidios derivados. Esta condición derivada presente en Dinilysia, se 
diferencia claramente de la presente en Typhlops (Rieppel, 1979a) y 
Acrochordus (Mc Dowell, 1979; Rieppel, 1980b), en los cuales el foramen 





Figura 43. Dinilysia patagonica (MACN-RN 1014). Cortes sagitales mostrando la 
estructura del oído interno en vista lateral. a.l.r, apertura lateralis recessus 
scalae tympani, a.m.r, apertura medialis recessus scalae tympani, bo, 
basioccipital, c, columela, c.co, cavidad coclear, c.i, crista interfenestralis, f.pl, 
foramen perilinfático, f.ac.a, foramen acústico anterior, f.ac.p, foramen acústico 
posterior, f.end, foramen endolinfático, ot, otooccipital, p, parietal, pot, prootico, 
r.s.t, recessus scalae tympani, so, supraoccipital, st, supratemporal, t.so, 
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tubérculo esfenooccipital, V, foramen trigémino, VII, foramen nervio facial, X, 
foramen nervio vago, XI, nervio accesorio, XII forámenes nervio hipogloso. 
 
diferencia de la condición presente en Anilioideos, en los cuales el foramen 
perilinfático no comunica a la cavidad coclear con el recessus scalae 
tympani, sino que comunica a esta cavidad directamente con el receso 
yuxstaestapedial a través de la fenestra pseudorotunda (Rieppel, 1979b). 
 
Basicráneo 
 Al igual que en el resto de los escamados, el piso del cráneo de 
Dinilysia se encuentra conformado por el basi-paraesfenoides anteriormente 
y el basioccipital posteriormente. El complejo basi-paraesfenoides de 
Dinilysia exhibe una clara similitud con las serpientes que con los lagartos 
(principalmente los cuadrúpedos), exhibiendo estructuras que recuerda 
tanto a Anilioideos como a aletinofidios derivados. 
En vista dorsal (endocraneal), la estructura basicraneana más 
conspicua resulta ser la sella turcica, cavidad que aloja en vida a la hipófisis 
(Fig. 44A). Esta posee forma ovoide, y se encuentra ubicada en una posición 
central en el basiesfenoides. En rasgos generales, esta estructura se asemeja 
en forma y posición a la descrita para Wonambi y Yurlunggur (Scanlon, 
2003; 2005), aunque se diferencia de estas serpientes fósiles australianas en 
que la sella turcica de Dinilysia no posee el borde anterior netamente 
delimitado por un borde elevado. Su desarrollo dorsoventral (profundidad) 
es moderado, diferenciándose de la condición presente en escolecofidios y 
Anilioideos, donde la sella turcica posee muy poca profundidad y se 
encuentra alojada cerca del contacto basiesfeoides-basioccipital (Rieppel, 
1979b). En el borde posterior de la sella turcica puede observarse la crista 
sellaris de escaso desarrollo, dirigida anterodorsalmente, delimitando 
anteriormente a un dorsum sellae poco elevado. Esta morfología se 
diferencia claramente de la presente en lagartos cuadrúpedos, en los cuales 




Figura 44. Dinilysia patagonica (MACN-RN 1014). A, vista dorsal (endocraneana) 
del basicráneo. B, vista ventrolateral del neurocráneo. C, detalle del 
basiesfenoides mostrando el pasaje del canal vidiano. D, corte coronal mostrando 
la estructura de la sella turcica y forámenes circundantes. E, reconstrucción en 
vista dorsal y ventral del complejo parabasiesfenoides. a.p.b, abertura anterior 
primaria del canal vidiano, a.p.v, abertura posterior del canal vidiano, a.s.v, 
abertura anterior secundaria del canal vidiano, bo, basioccipital, b.p, base del 
proceso basipterigoideo, c.cer, foramen de la arteria carótida cerebral, c.v, canal 
vidiano, cid?, canal de pasaje para el nervio cid?, d.s, dorsum sellae, ot, 
otooccipital, p, parietal, pa-bs, parabasiesfenoides, pot, prootico, p.bp, proceso 
basipterigoideo, so, supraoccipital, st, supratemporal, s.t, sella turcica, V, 
foramen trigémino, VI, foramen nervio abducens, VII, foramen nervio facial. 
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dorsum sellae se encuentra bien elevado con respecto a la sella turcica. Otra 
marcada diferencia entre Dinilysia y los lagartos cuadrúpedos es la ausencia 
en esta serpiente de los sitios de inserción para el músculo retractor bulbi. 
Este músculo se inserta en la pared anterior que conforman la crista sellaris 
y el dorsum sellae, más específicamente en dos pequeñas fosas alojadas en el 
centro de esta pared, por encima de los forámenes correspondientes a la 
arteria carótida cerebral. Esta condición exhibida por Dinilysia es 
compartida con lagartos ápodos como Dibamus (Rieppel, 1984b), serpientes 
actuales, y los madtsoideos australianos Yurlunggur y Wonambi (Rieppel et 
al., 2002; Scanlon, 2003, 2005). 
 Gracias a la posibilidad de observar de manera dinámica cortes 
seriados del basi-paraesfenoides, se ha podido reconstruir parte del trayecto 
seguido por el sistema circulatorio y los diferentes nervios que inervan parte 
de la musculatura craneana (Fig. 45). Dinilysia muestra, en la parte 
anterolateral de la sella turcica, un foramen alojado en el borde 
ventrolateral de esta cavidad. Este foramen resulta ser el orificio de salida 
de un conducto oblicuamente dispuesto con respecto al plano sagital del 
cráneo, el cual continúa hasta contactarse con el canal vidiano, 
aproximadamente en el tercio posterior de éste. La arteria carótida cerebral, 
parte de la carótida interna, es el vaso encargado de irrigar a la hipófisis. En 
escamados actuales, esta arteria ingresa al cráneo a través de la apertura 
posterior del canal vidiano, para luego conectarse con la cavidad que 
contiene a la hipófisis (sella turcica) por medio de un conducto de corta 
longitud que se abre posterolateralmente (lagartos) o anterolateralmente 
(serpientes) a la sella turcica. De esta manera, considero que el foramen 
alojado en posición anterolateral a la sella turcica identificado en los 
ejemplares tomografiados de Dinilysia corresponde a la entrada de la 
arteria carótida cerebral a la cavidad encefálica. Esta disposición es similar 
a la presente en serpientes actuales, principalmente a la posición presente 
en Anilius scytale (Rieppel, 1979b: 418). Laterodorsal al foramen de la 
arteria carótida cerebral, se encuentra otro foramen, el cual es bien visible 
en vista dorsal. Este representa el extremo anterior de un conducto que 
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corre paralelamente al borde lateral de la sella turcica, perforando la crista 
sellaris y proyectándose bien por detrás del borde posterior de la sella 
turcica, donde posee un foramen observable en vista laterodorsal. Este 
conducto con sus salidas por detrás y lateralmente a la sella turcica es 
idéntico al presente en serpientes actuales, por el cual pasa el nervio 
abducens (VI), el cual inerva al músculo recto posterior del ojo (Auen y 
Langebartel, 1977). El conducto identificado como el encargado del pasaje 
del nervio abducens a través del basiesfenoides en Dinilysia, se encuentra 
lateralmente conectado, aproximadamente en su parte media, con otro 
conducto. Este conducto se dirige anterolateralmente, desembocando en el 
tercio anterior del canal vidiano. El nervio cid, encargado de inervar la  
musculatura de los derivados del constrictor internus dorsalis, reingresa al 
cráneo junto a venas originadas en el seno prootico. La reentrada a la 
cavidad encefálica se realiza a través de un pasaje alojado usualmente entre 
la sutura del basiesfenoides y el prootico; luego, este sale de la cavidad 
encefálica a través de la apertura anterior secundaria del canal vidiano. 
Esta condición, descrita por Rieppel (1979b) como presente en Anilioideos, 
se ajusta notablemente con la descripción hecha anteriormente para el 
conducto paralelo al conducto del nervio abducens (VI) de Dinilysia, por lo 
que es muy probable que este conducto corresponda con el del nervio cid. Sin 
embargo, debido a la no identificación de su reentrada, no es posible 
reconocer fehacientemente a éste como el encargado de transportar a este 
nervio, por lo que su asignación es tentativa. Ambos conductos 
correspondientes al nervio abducens (VI) se encuentran conectados por un 
conducto que se dispone por detrás de la sella turcica, y conecta a estos 
conductos aproximadamente en su parte medio-posterior. Justo por delante 
de este conducto conector se halla otro conducto, el cual se dispone entre el 
anteriormente descrito y la crista sellaris, aunque lamentablemente no ha 






Figura 45. Reconstrucción de los principales conductos para el pasaje de nervios 
y vasos sanguíneos del basicráneo de Dinilysia patagonica. a.p.v, abertura 
anterior primaria del canal vidiano, a.s.v, abertura anterior secundaria del canal 
vidiano, cid?, canal de pasaje para el nervio cid?, c.cer, foramen de la arteria 
carótida cerebral, p.v, abertura posterior del canal vidiano, VI, nervio abducens. 
 
Oído interno 
En tetrápodos en general, el oído interno se encuentra constituido por 
una serie de cámaras y conductos interconectados y alojados dentro de la 
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cápsula otica. Dentro de este sistema, el cual constituye el laberinto óseo, se 
desarrollan una serie de canales y sacos de naturaleza membranosa, los 
cuales constituyen el laberinto otico y el laberinto periotico. Estos dos 
sistemas son los portadores del epitelio altamente modificado encargado de 
la recepción de las vibraciones y su posterior conversión en estímulos 
nerviosos. 
A partir de las imágenes obtenidas mediante tomografía computada, 
se ha logrado reconstruir el laberinto óseo de Dinilysia patagonica, 
constituyendo así la única evidencia de esta importante región anatómica en 
serpientes fósiles. 
El laberinto óseo de Dinilysia se caracteriza por su enorme tamaño 
(Fig. 46), el cual ha generado numerosas modificaciones con respecto a las 
serpientes actuales. Este se encuentra integrado dentro de los huesos 
prootico, otooccipital (sólo la región correspondiente con el opistótico), y en 
menor medida el supraoccipital. La estructura más sobresaliente es la 
cavidad vestibular, cuyo tamaño aporta la forma general al neurocráneo de 
Dinilysia. Esta enorme cavidad posee forma subesférica, estando achatada 
ventralmente. Esta configuración ventral se produce por la existencia de la 
cresta cisternal inferior, la cual marca el límite entre la cavidad vestibular y 
el receso coclear. Este receso, el cual es mucho más pequeño que la cavidad 
vestibular, se encuentra posteroventralmente a esta cavidad, exhibiendo 
una forma general ovoide achatada. El receso coclear posee una importante 
comunicación con el recessus scalae tympani, el cual se encuentra 
centralmente a este. Esta comunicación se realiza a través del foramen 
perilinfático, al igual que en serpientes actuales (excepto Typhlops; Rieppel, 
1979a,b). Por su parte, la cavidad vestibular posee dos aberturas de 
comunicación extracapsular. Medialmente, se encuentra el foramen 
endolinfático, el cual comunica a la cavidad vestibular con la cavidad 
encefálica; lateroventralmente, se encuentra la enorme fenestra ovalis, 





Figura 46. Reconstrucción del laberinto óseo en vista lateral de Dinilysia 
patagonica (basado en los ejemplares MACN-RN 1013 y 1014). am.l, ampolla 
anterior, am.p, ampolla posterior, c. com, cruz communis, c.s.a, canal 
semicircular anterior, c.s.l, canal semicircular lateral, c.s.p, canal semicircular 
posterior, f.ov, fenestra ovalis, ve, cavidad vestibular. 
 
Debido al enorme tamaño de la cavidad vestibular, tanto los canales 
semicirculares como las cavidades que contuvieron a las ampollas se 
encuentran ubicados en el tercio superior de la cápsula otica. 
Anteriormente, se desarrollan dos pequeñas cavidades íntimamente 
conectadas en su parte media. La cavidad posterior, de mayor tamaño, 
resulta ser la encargada de haber rodeado a la ampolla lateral, mostrando 
un desarrollo dorsoventral conspicuo. El canal semicircular lateral nace en 
la región posterolateral de esta ampolla, recorriendo dorsalmente el borde 
dorsal de la fenestra ovalis. Este canal gira medialmente al llegar al borde 
posterior de la cavidad vestibular, y luego penetra esta misma cavidad en su 
parte medioposterior. La cavidad anterior a la cavidad de la ampolla lateral 
contuvo en vida a la ampolla anterior. Dorsalmente a esta cavidad nace el 
canal semicircular anterior, el cual se dirige dorsomedialmente hasta 
curvarse en el borde dorsal de la cavidad vestibular. En la región 
dorsomedial de esta cavidad, este canal se reúne con el canal semicircular 




4.4 Variaciones ontogenéticas postnatales en el esqueleto cefálico 
de Dinilysia patagonica 
 
El estudio del desarrollo postnatal de escamados ha demostrado ser 
una herramienta sumamente importante para comprender el rol de la 
osteogénesis (la mineralización de los precursores cartilaginosos y 
membranosos del esqueleto) en la aparición y transformación de rasgos 
esqueletarios filogenéticamente útiles. Sin embargo, hasta el momento es 
muy poco lo que sabemos acerca de la osteogénesis en la etapa postnatal de 
escamados. Desde hace ya algunos años, han sido realizados una serie de 
trabajos acerca del desarrollo postnatal de lagartos, los cuales han 
demostrado la relevancia de los cambios producidos en esta etapa de la 
ontogenia en la sistemática de los lepidosaurios (Rieppel, 1992a,b; Barahona 
y Barbadillo, 1998; Maisano, 2001, 2002a,b,c). 
Sin embargo, virtualmente desconocemos los patrones osteogenéticos 
postnatales en uno de los grupos más importantes de Squamata actuales, 
las serpientes. Hasta el momento, sólo contamos en la literatura con muy 
poca información acerca de cambios producidos durante los primeros 
estadíos postnatales, los cuales constituyen escuetos comentarios en 
trabajos aplicados principalmente al desarrollo prenatal (Parker, 1878; 
Boughner et al., 2007). Lógicamente, este panorama es aún peor para las 
serpientes fósiles a causa de su extremadamente sesgado registro fósil, 
sumado al hecho de que sólo en muy contadas excepciones (e.g. Evans y 
Wang, 2007) se preservan individuos juveniles de escamados fósiles. Así, 
desconocemos por completo los efectos de la osteogénesis postnatal en 
grupos de serpientes extintas. 
 Como resultado de la revisión de los ejemplares de serpientes fósiles 
existentes en las colecciones del Museo Argentino de Ciencias Naturales, se 
halló un pequeño cráneo (MACN-N 104) cubierto en gran medida por 
sedimento, el cual había sido previamente catalogado como Patagopterix sp. 
(ave hallada en la Fm. Bajo de La Carpa). Luego de una inspección 
minuciosa de las regiones expuestas de este ejemplar, se hizo evidente la 
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filiación de este pequeño ejemplar con las serpientes, por lo que fue 
encarada la preparación técnica del mismo por el Técnico Santiago Reuil, el 
cual ha desarrollado una más que destacable labor. Luego de este proceso, se 
vio reforzada la filiación con las serpientes de este pequeño ejemplar, y lo 
que es más interesante aún, la posibilidad de que dicho ejemplar constituya 
un ejemplar juvenil. Así, el ejemplar MACN-N 104 representa una 
oportunidad única para poder realizar un análisis sobre la ontogenia de una 
serpiente fósil.  
 
Procedencia geográfica y estratigráfica 
 El ejemplar en cuestión (MACN-N 104) fue colectado en el año 1982 
muy probablemente por el profesor De Ferraris en los afloramientos de la 
localidad del playón de la UNC, ciudad de Neuquén, Argentina. En esta 
famosa localidad dada a conocer principalmente por el Dr. Bonaparte (1991) 
se encuentran expuestas rocas Cretácicas asignadas a la Formación Bajo de 
la Carpa (Santoniano; Bonaparte, 1991; Hugo y Leanza, 2001b). Por lo 
tanto, se asigna una edad Santoniana (Cretácico superior) a este espécimen. 
 
Determinación del material 
 El ejemplar MACN-N 104 consiste de la mitad posterior de un cráneo 
de pequeñas dimensiones, el cual se ha conservado hasta la mitad posterior 
del cráneo, justo por detrás del borde anterior del foramen trigémino, 
conservando también las dos hemimandíbulas en articulación, preservadas 
hasta la altura de la articulación angular-esplenial. El neurocráneo está 
prácticamente completo, sólo faltando una pequeña porción izquierda del 
supraoccipital (la cual se encuentra erodada) y el complejo basi-
paraesfenoides. Es posible realizar una determinación fehaciente del 
ejemplar MACN-N 104, asignándolo a la especie Dinilysia patagonica Smith 
Woodward por el siguiente conjunto de caracteres: estructura del hueso 
cuadrado en forma de “?”, exposición dorsal del prootico (entre el hueso 
supratemporal, supraoccipital y el parietal), proceso dorsal anterior 
(processus alaris) del proótico en forma de "pié", ausencia de 
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lateroesfenoides, región paraoccipital (i.e. parte posterior del 
supratemporal+opistotico) bien proyectada caudalmente, y fenestra ovalis 
de gran tamaño (i.e. diámetro 1 y 1/2 veces el diámetro del foramen 
magnum). Además, la estructura de la región posterior del hueso compuesto 
es idéntica a esta misma especie. De esta manera considero que el ejemplar 
MACN-N 104 no constituye un nuevo taxón sino todo lo contrario, es 
asignado como un ejemplar juvenil de la especie Dinilysia patagonica. 
Otra importante fuente de información para este análisis ontogenético 
es el espécimen MLP 71-VII-29-1. Este material, el cual fue colectado por 
Santiago Roth a fines del siglo XIX, probablemente fue extraído de capas 
pertenecientes a la Formación Bajo de la Carpa (Santoniano) en la localidad 
de Boca del Sapo, provincia del Neuquén (Ver discusión acerca de la 
localidad en Cap 5.1). Este material consiste de un pequeño neurocráneo 
mal preservado, el cual fue considerado por Albino (1989) como material 
referido de un nuevo taxón, aunque luego fuera determinado como Dinilysia 
patagonica (Caldwell & Albino, 2002). Albino (1989: 90) enumera una serie 
de características presentes en el ejemplar MLP 71-VII-29-1 y compartidas 
con Dinilysia patagonica, a saber: 
• La constitución de la región paraoccipital del cráneo (proceso 
paraoccipital del otooccipital aplicado a lo largo del supratemporal) 
• El gran tamaño de la fenestra oval y el pié columelar 
• La ausencia de lateroesfenoides (= foramen trigémino simple) 
• La posición baja de la “fenestra redonda” (en realidad apertura lateralis 
recessus scalae tympani) 
• Ausencia de crista circumfenestralis (imposible de determinar debido al 
estado de conservación del material)  
• Forma de la sutura basi-paraesfenoides y basioccipital 
• Ubicación lateral del proceso basipterigoideo (ausente en el ejemplar!?) 
• Constricción a nivel de la región ótica 
 
De estos rasgos observados por esta autora, considero que los primeros 
cuatro pueden ser considerados como compartidos con D. patagonica, por lo 
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que considero al ejemplar MLP 71-VII-29-1 un individuo juvenil de esta 
especie de serpiente. 
 Debido al total desconocimiento acerca del desarrollo postnatal en 
serpientes, he utilizado material osteológico de ejemplares juveniles y 
adultos de distintas especies actuales de serpientes para tratar de observar 
patrones y/o cambios producidos por la osteogénesis durante la etapa 
postnatal. Para ello he seleccionado ejemplares de las siguientes especies, 
las cuales representan (aunque de manera parcial) los grupos más 
importantes de serpientes actuales: Typhlops brongersmianus 
(Scolecophidia, Typhlopiddae); Anilius scytale (Alethinophidia, Anilioidea); 




La sección descriptiva de este capítulo se basará principalmente en el 
ejemplar MACN-N 104 (Fig. 47), aunque parte de esta será completada con 
observaciones del ejemplar MLP 71-VII-29-1 (Fig. 48). 
 En general, ambos ejemplares muestran un aspecto globoso del 
basicráneo, característica compartida con individuos juveniles de otros 
escamados debido al desarrollo temprano de las cápsulas óticas y el encéfalo.  
Además, es muy notoria la constricción preotica, la cual se encuentra mucho 
más marcada que en los ejemplares adultos. 
 
• Parietal 
Del parietal se ha conservado la región posterior hasta un poco por delante 
del borde anterior del foramen trigémino, mientras que de la región anterior 
sólo se ha preservado una pequeña porción del proceso descendente derecho. 
Dorsalmente, se observa la cresta sagital apenas desarrollada sólo en la 
región que se encuentra a la altura de la constricción preotica, existiendo 




Figura 47. Dinilysia patagonica, ejemplar MACN-N 104. A, vista dorsal; B, vista 
ventral; C, vista lateral; D, vista posterior. bo, hueso basioccipital, c, columela, c.i, 
crista interfenestralis, c.o, cóndilo occipital, c.pro, crista prootica, bs-ps, basi-
paraesfenoides, ot, otoccipital, p, parietal, pot, prootico, so, supraoccipital, st, 
supratemporal. Las regiones sombreadas representan sedimento. 
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que en los individuos adultos, la región conservada del proceso descendente 
derecho genera en su borde posterior una escotadura bien marcada, la cual 
recibe al proceso dorsal anterior (processus alaris) del proótico, justo por 
delante del foramen trigémino (V). Gracias al escaso desarrollo del proceso 
supratemporal del parietal, y en general del borde posterior del mismo, no 
existe un contacto neto con el supratemporal, rasgo que contrasta 
claramente con el extenso contacto dorsoposterior que poseen estos dos 
huesos en los ejemplares adultos. Este escaso desarrollo del borde 
dorsoposterior y del proceso supratemporal del parietal permite una mayor 
exposición dorsal de la región anterior (i.e. processus alaris) del prootico 
(Fig. 47C). Esta condición difiere de la presente en ejemplares adultos (e.g. 
MACN-RN 1014), en los cuales la región dorsolateral del parietal que 
contacta con el prootico se encuentra más desarrollado lateralmente, y el 
borde lateral del proceso supratemporal contacta a la región anterior del 
supratemporal, produciendo que el área dorsal expuesta del prootico sólo 
quede restringida a una pequeña “astilla” (ver más abajo). En la región 
anteroventral del parietal, los individuos adultos de Dinilysia patagonica 
poseen un conspicuo proceso en forma de ala, el cual también ha sido 
identificado en el madtsoideo australiano Wonambi naracoortensis (Scanlon, 
2005). Debido al deficiente estado de conservación de esta región del 
ejemplar MACN-N 104 no es posible observar la presencia de esta 
estructura. Sin embargo, la región posteroventral izquierda del ejemplar 
MLP 71-VII-29-1 se encuentra mejor preservada, mostrando una cresta 
longitudinalmente dispuesta, justo por delante del foramen trigémino y por 
encima de la sutura entre parietal y basi-paraesfenoides. Esta cresta se 
encuentra en la misma posición que el proceso alar presente en los 
ejemplares adultos, diferenciándose sólo por su menor extensión lateral, lo 
que sugiere la presencia de este proceso alar del parietal en los ejemplares 




 El supraoccipital del ejemplar MACN-N 104 es un hueso impar 
similar al presente en individuos adultos. Este presenta una conformación 
en forma de "alas desplegadas", con un borde anterior extenso y 
relativamente recto que está en contacto en su totalidad con el borde 
posterior recto del parietal (Fig. 47A). El borde posterior contacta al 
otooccipital en una sutura en forma de cuña, con la punta de la misma 
dirigida caudalmente, disponiéndose entre los dos tecti exoccipitalis de 
ambos otooccipitales. Sin embargo, existen ciertas diferencias significativas 
con respecto a los individuos adultos. Dorsalmente, los ejemplares adultos 
exhiben una conspicua cresta sagital que se continúa con la cresta 
homónima del parietal y otra transversal a esta última, las cuales generan 
sendas cavidades para la inserción de musculatura cervico-craneal. Esta 
condición es muy diferente de la presente en el ejemplar MACN-N 104, el 
cual presenta la superficie dorsal del supraoccipital lisa. Otra diferencia con 
las formas adultas es una mayor área de exposición dorsal. Este incremento 
en la exposición puede explicarse a partir de la observación de las imágenes 
producidas mediante el CT Scan, las cuales muestran que en las formas 
adultas el borde posterior del parietal crece en dirección posterior encima 
del sector anterior del supraoccipital, generando un importante 




 Este hueso es muy similar al presente en ejemplares adultos, 
exhibiendo una morfología laminar y dispuesto más o menos paralelamente 
al plano sagital del cráneo. El supratemporal se extiende a lo largo de todo 
el proceso paraoccipital del otooccipital, alojándose anteriormente en una 
marcada muesca excavada en la región dorsoposterior del prootico. Sin 
embargo, carece de contacto con el parietal anteriormente (ver más arriba), 





Figura 48. Dinilysia patagonica, ejemplar MLP 71-VII-29-1. A, vista dorsal; B, vista 
ventral; C, vista lateral; D, vista posterior. Las regiones sombreadas están 
ausentes. bo, basioccipital, c, columela, c.i, crista interfenestralis, bs-ps, basi-
paraesfenoides, f.m, foramen magnum, ot, otoccipital, p, parietal, pot, prootico, 
so, supraoccipital, st, supratemporal, V, foramen para el n. trigémino. Las 
regiones sombreadas representan sedimento. 
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supratemporal en ejemplares adultos. Posteriormente, el supratemporal se 
encuentra alojado ventralmente al proceso paraoccipital, encontrándose en 
una posición paralela al plano frontal del cráneo (Fig. 47D).  
 
• Pterigoides 
 Se ha conservado un pequeño fragmento del pterigoides izquierdo 
(Fig. 47B). Este corresponde con la parte posterior de la rama cuadrada de 
este hueso. Presenta la típica morfología presente en los ejemplares adultos 
de D. patagonica y Anilioideos, siendo el hueso pterigoides en esta región 
alto dorsoventralmente y fuertemente comprimido transversalmente. En el 
extremo caudal éste reduce su altura, finalizando en un extremo aguzado 
(área de contacto con el cuadrado?) con su ápice redondeado, al igual que en 
los ejemplares adultos.   
 
• Basioccipital 
 Este hueso se encuentra prácticamente completo, estando 
fragmentado sólo en la región del tubérculo esfenooccipital derecho; dicho 
fragmento se encuentra alojado más posteriormente. Este hueso posee una 
configuración en forma de abanico, con su superficie ventral netamente 
cóncava. El cóndilo occipital se encuentra erodado distalmente, aunque es 
posible determinar que el mismo se encuentra conformado por el 
basioccipital y los dos otooccipitales. La única diferencia con los ejemplares 
adultos es el menor desarrollo del tubérculo esfenooccipital, los cuales se 




 Ambos otooccipitales se encuentran prácticamente completos. El 
proceso condilar se proyecta posteriormente, alojándose en la superficie 
dorsolateral del proceso condilar del basioccipital. Dorsolateralmente al 
cóndilo occipital, se puede distinguir al menos un foramen correspondiente a 
la salida del n. hipogloso (XII). Debido al estado de preservación del 
ejemplar no es posible determinar el número de estos foramenes, ya que en 
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los adultos pueden ser hasta tres foramenes independientes alojados muy 
cercanamente en un receso poco profundo. Debido a que el otooccipital no se 
proyecta lateralmente hacia la región de la fenestra ovalis, el receso 
yuxstaestapedial se encuentra abierto caudalmente, al igual que en los 
ejemplares adultos de D. patagonica. Ventralmente a la zona comprendida 
entre el foramen hipogloso y la fenestra ovalis, se aprecia un borde 
redondeado que llega a contactar anterolateralmente al tubérculo 
esfenooccipital, conformando así la crista tuberalis en el ejemplar MACN-N 
104. Esta condición difiere de la presente en ejemplares adultos (MACN-RN 
1014, MACN-N 26), los cuales presentan un proceso cuadrangular dirigido 
caudalmente. Dorsalmente, los tecti exoccipitales contactan entre sí en la 
línea media, cerrando dorsalmente al foramen magnum. Sin embargo, el 
desarrollo de las crestas atlantales es muy escaso, contra un mayor 
desarrollo que presentan estas crestas en los ejemplares adultos. 
Dorsalmente, el otooccipital contacta al supraoccipital mediante una sutura 
dirigida anterolateralmente; justo entre el extremo anterior de esta sutura y 
el inicio del proceso paraoccipital se encuentra una depresión bien marcada, 
lo cual acentúa el aspecto "globoso" del neurocráneo (Fig. 47A-B). El proceso 
paraoccipital se dirige caudolateralmente; éste tiene forma de lengüeta, y su 
extremo caudal se encuentra en la misma línea del extremo caudal del 
cóndilo occipital, mientras en los ejemplares adultos el proceso paraoccipital 




 Ambos proóticos se han preservado de manera incompleta, aunque el 
proótico derecho es elmás completo, careciendo sólo del proceso anterior 
ventral. El proceso anterior dorsal (procesus alaris) exhibe una conformación 
en forma de "pié" al igual que los ejemplares adultos, conformando junto a la 
muesca producida por el proceso descendente del parietal un contacto 
extenso en forma de cuña. El foramen tigémino (V) se encuentra formado 
por una abertura única al igual que las formas adultas, no existiendo 
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indicios de lateroesfenoides (Fig. 47C), contrastando así con la condición 
dividida presente en los Alethinophidia. Debido a que el proceso anterior 
ventral del proótico no se ha conservado, no es posible determinar si el 
parietal participaba o no del cierre anterior del foramen trigémino. En las 
formas adultas (ver Cap. 5.1), el proceso anterior ventral posee una 
extensión anterodorsal que se aplica sobre el borde posterior del proceso 
descendente del parietal, y casi tocando el extremo ventral del proceso 
anterior dorsal, por lo que el foramen trigémino queda conformado 
principalmente por el hueso prootico, y por el parietal (contra Estes et al., 
1970; esta tesis). Esta condición no puede ser constatada en el ejemplar 
MACN-N 104. Sin embargo, el ejemplar MLP 71-VII-29-1 conserva la región 
del foramen trigémino derecho en buen estado, mostrando que la 
prolongación más anterior del proceso anterior ventral del prootico posee 
una menor extensión en este individuo juvenil, por lo que el parietal 
participa de la conformación del foramen trigémino en su sector 
anteroventral. No puede ser determinada la existencia de crista prootica, 
debido a que no se encuentran presentes ninguna de las dos columelas y al 
pobre desarrollo de ésta en los ejemplares adultos (contra Caldwell y Albino, 
2002; esta tesis). Dorsalmente, se puede apreciar el contacto entre prootico y 
los distintos huesos que conforman el techo del neurocráneo (i.e. parietal, 
supraoccipital, supratemporal), mostrando un mayor contacto de este hueso 
con el borde lateral del supraoccipital, el cual se ve drásticamente reducido 
en los ejemplares adultos debido al desarrollo del proceso supratemporal del 
parietal. Del lado derecho, más específicamente en el sector dorsoposterior, 
puede apreciarse una profunda muesca para alojar al sector más anterior 
del supratemporal derecho, el cual se encuentra roto en dicho sector. De esta 
manera, el prootico encuentra una notable mayor exposición dorsal que en 
los ejemplares adultos y contrastando con la condición presente en los 
ejemplares adultos. En las formas adultas de Dinilysia patagonica, como así 
también en Najash rionegrina (Cap. 4) y algunos Anilioideos (Anilius scyale 
y Cylindrophis), sólo un pequeño sector del proótico se encuentra 
dorsalmente expuesto entre los huesos parietal, supratemporal, 
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supraoccipital y otooccipital, el cual corresponde con la estructura 
denominada “prootic sliver” por Estes et al. (1970). 
 
• Cuadrado 
 Ambos cuadrados se encuentran articulados en posición de vida, 
siendo el cuadrado derecho el que se ha preservado más satisfactoriamente. 
Al igual que Anilioideos y ejemplares adultos de esta especie, posee forma de 
"?" debido a la corta extensión longitudinal del cuerpo del mismo y al gran 
desarrollo anteroposterior del cóndilo cefálico (Fig. 47C). En vista posterior 
es posible apreciar que la región media del cuadrado posee un importante 
desarrollo transversal, dando un aspecto cuadrangular al hueso. En 
ejemplares adultos, el borde anterolateral del cuerpo del cuadrado posee una 
cresta de orientación vertical, la cual se encuentra ausente en el ejemplar 
MACN-N 104, aunque no se descarta que esta ausencia se pueda deber a un 
artefacto de conservación. El amplio cóndilo cefálico se aplica sobre toda la 
superficie lateral del sector posterior del supratemporal, contactando a éste 
elemento mediante toda su cara medial. Una característica remarcable del 
cuadrado en los especimenes adultos de Dinilysia patagonica es la 
morfología y extensión del proceso supraestapedial. Este proceso, el cual 
rodea y cubre la región más posterior del supratemporal (ver para más 
detalle Cap 5.1 de esta tesis), se encuentra conformado por una importante 
extensión caudomedial del cóndilo cefálico, la cual entra claramente en 
contacto con el sector más posterior del supratemporal mediante su cara 
dorsal (interna) de naturaleza cóncava, alojando a la superficie convexa del 
sector caudal del supratemporal. Una situación similar exhibe el cuadrado 
derecho del ejemplar MACN-N 104. En este espécimen el proceso 
supraestapedial se encuentra conformado por la extensión caudal del cóndilo 
cefálico, formada en este caso por una estructura ósea redondeada dirigida 
medioventralmente, y aplicada sobre el sector caudal del supratemporal 
mediante su cara dorsal (interna), existiendo una marcada constricción y/o 
sutura entre la región principal del cóndilo cefálico y la región posteromedial 
de éste. Además, esta región posee un menor desarrollo en comparación con 
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el proceso supraestapedial presente en adultos, en los cuales la región 
posteromedial del cóndilo cefálico se presenta como una estructura ósea 
masiva indistinguible del resto del hueso cuadrado. 
 
• Columela 
 Sólo se ha preservado la mitad posterior de la columela izquierda del 
ejemplar MLP 71-VII-29-1, pudiéndose observar detalles del pié columelar y 
de la región proximal de la vara columelar (Fig. 48C). Más allá del estado de 
preservación, es posible aseverar que el pié columelar muestra las 
características presentes en los individuos adultos, esto es, un gran tamaño 
y forma relativamente triangular. El extremo posterior del pié columelar 
posee un área de contacto bien definida en su región dorsal con el 
otooccipital. Este tipo de contacto columela-neurocráneo se encuentra 
presente en serpientes basales (Najash, escolecofidios, Anilioideos) y en los 
adultos de Dinilysia patagonica. La presencia de este carácter en el 
ejemplar MLP 71-VII-29-1 sugiere que este contacto columela-neurocráneo 
ya se encuentra presente en estadíos postnatales tempranos. La región 
conservada de la vara columelar muestra que ésta se originaba en la región 
media del pié columelar, proyectándose lateroposteriormente. No es posible 




 Se encuentran presentes ambas hemimandíbulas incompletas, 
aunque la hemimandíbula derecha se encuentra en mejor estado de 
preservación. De la misma se han conservado la parte posterior del hueso 
angular, gran parte del coronoides, y del hueso compuesto sólo la porción 
posterior al foramen mandibular (Fig. 47C). El hueso compuesto posee 
similares características a las presentes en los adultos de D. patagonica, 





Figura 49. A, B, Los tres estadíos postnatales de Dinilysia patagonica analizados 
en este capítulo. De izquierda a derecha: MLP 71-VII-29-1, MACN-N-104, MACN-
RN 1014. C, Tres estadíos postnatales en Callisaurus draconoides (Iguania) 
(modificado de Maisano, 2001). De izquierda a derecha: 34,2 mm, 47,2 mm, 65,3 
mm (longitud tomada desde el extremo anterior de la región narial hasta la 
segunda vértebra sacra). 
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fuerte cresta surangular; dicha cresta se continúa posteriormente con una 
cresta de gran desarrollo dorsal la cual conforma el borde anterior de la 
cavidad glenoidea. Esta se encuentra ampliamente desarrollada 
medialmente, alojando al sector medial del cóndilo del cuadrado, el cual 
exhibe una importante expansión en el sector más medial del mismo. El 
proceso retroarticular se encuentra poco proyectado caudalmente, siendo 
una estructura robusta y de aspecto romo. El sector lateral del hueso 
compuesto es liso en su sector más anterior, a diferencia de los ejemplares 
adultos de D. patagonica (MACN-RN 1013) donde el hueso compuesto posee 
forma tubular (i.e. convexa) en este sector de la mandíbula. El hueso 
coronoides posee las mismas características que los ejemplares adultos, 
conservándose el proceso posterior proyectado hasta el borde anterior de la 
fosa mandibular, y un proceso coronoides curvado lateralmente similar al 
presente en las formas adultas (Caldwell y Calvo, 2008). El hueso angular se 
encuentra representado sólo por una pequeña porción ósea en forma de 





 Gracias a la revisión efectuada en esta tesis de los ejemplares 
existentes, se han podido reconocer varios caracteres anatómicos novedosos 
pertenecientes al cráneo de Dinilysia patagonica, ampliando 
considerablemente el conocimiento acerca de la anatomía craneana de este 
relevante taxón Mesozoico. 
 
Morfología externa 
Algunos caracteres como la ausencia de lámina vertical (medial) del 
nasal, el tipo de contacto entre vomer y palatino similar al presente en otros 
Squamata, lámina anterior del prefrontal ausente, y la articulación entre la 
columela y el otooccipital, han sido reconocidos por primera vez y 
extensamente descriptos en las primeras secciones del Capítulo 4. 
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Desde su publicación a fines del siglo XIX, numerosos investigadores 
han realizado comentarios y/o revisiones acerca de la anatomía de Dinilysia 
patagonica, utilizando en su mayoría el ejemplar holotipo de esta especie, el 
cual constituyó el único cráneo hasta los descubrimientos efectuados por el 
Dr. Bonaparte a fines del siglo XX. Algunos caracteres planteados por estos 
autores permanecen aún hoy discutidos, por lo que a continuación se 
intentará dilucidar la naturaleza de los mismos bajo la luz de la revisión 
anatómica efectuada en este capítulo. 
 
Crista circumfenestralis 
 La ausencia o presencia de esta compleja estructura en el 
neurocráneo de Dinilysia ha sido discutida en varias ocasiones. Estes et al. 
(1970) en su redescripción del material holotipo (MLP 26-410) de Dinilysia 
patagonica, describen la región otica carente de crista circumfenestralis. 
McDowell (1974, 1975; 1987) sigue la opinión de estos autores, sugiriendo la 
ausencia de esta estructura. Rieppel (1979c) asevera que esta estructura no 
se encuentra presente, aunque a través de sus observaciones de serpientes 
actuales (entre las cuales observa reducciones considerables de la crista 
circumfenestralis), sugiere la posibilidad de que esta falta  esta estructura 
en Dinilysia se pueda deber a una condición reducida (condición apomórfica) 
y no a una ausencia. En la destacada contribución de Rage (1984) sobre las 
serpientes fósiles, este autor propone por primera vez que la crista 
circumfenestralis se encuentra presente en Dinilysia, aunque esta 
inferencia no contó con mayores precisiones. Rieppel (1988) en su revisión 
acerca del origen de las serpientes, cita a Rage (1984: 68) para concluir que 
esta estructura se encuentra presente en Dinilysia, citando que esta 
observación de Rage estuvo basada en nuevo material (Rieppel, 1988: 90); 
llamativamente, los nuevos especímenes de Dinilysia fueron hallados en la 
década de 1990, o sea, a posteriori de la publicación del trabajo del Dr. Rage. 
Ya con nuevos materiales craneanos disponibles, Caldwell y Albino (2002) y 
Caldwell y Calvo (2008) descartan categóricamente la presencia de crista 
circumfenestralis en Dinilysia. Además, Lee y Scanlon (2002: 345), Scanlon 
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(2006: información suplementaria), y Apesteguia y Zaher (2006: información 
suplementaria) codifican como presente la crista circumfenestralis en 
Dinilysia. 
 Antes de analizar directamente la ausencia o presencia de esta 
estructura en Dinilysia, es pertinente definir correctamente a la crista 
circumfenestralis, ya que como se verá, existe una notable confusión en la 
bibliografía con respecto a esta estructura. La primer definición de crista 
circumfenestralis fue realizada por Baird (1960), definiendo a la crista 
circumfenestralis como el anillo óseo dispuesto alrededor de la fenestra 
vestibuli, formado por el prootico y el otooccipital y que encierra al receso 
yuxstaestapedial. Luego, Estes et al. (1970) delimita dicha estructura sólo a 
la crista tuberalis de los saurios, la cual según estos autores cubre en parte 
a la fenestra vestibuli y completamente a la fenestra rotunda (i.e. apertura 
lateralis recessus scalae tympani). McDowell (1974) en su definición de 
Scolecophidia, define a la crista circumfenestralis como la modificación del 
tubérculo esfenooccipital que encierra el saco perilinfático junto a la fenestra 
vestibuli y al pié columelar. Rieppel (1979b,c) sigue la definición hecha por 
Baird, aunque considerando que toda la estructura es homóloga a la crista 
tuberalis (siguiendo lo dicho por Estes et al. [1970]). Wever (1978) sólo 
menciona que el pié columelar se encuentra encerrado en una cavidad 
(receso pericapsular), la cual se encuentra conformada lateralmente por una 
membrana fijada a una pared ósea (=crista circumfenestralis). 
 Debido a esta falta de definición clara, se propone definir a la crista 
circumfenestralis como el reborde óseo que se halla alrededor del pié 
columelar en serpientes, y que se encuentra conformado por la crista 
prootica del prootico en la región anterodorsal, la esquina posterolateral del 
vestigial proceso paraoccipital del otooccipital (de acuerdo con McDowell, 
1987: 9) en la región posterodorsal, la crista tuberalis en la región 
posteroventral, y la crista interfenestralis del otooccipital en la región 
ventral. Este conjunto de estructuras encierra a la fenestra vestibuli y a la 
apertura lateralis recessus scalae tympani en todas las serpientes vivientes 
(Baird, 1970; Wever, 1978). Con respecto a la apertura lateralis recessus 
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scalae tympani, algunos autores (e.g. Scanlon, 2005) confunden esta 
estructura con la fenestra pseudorotunda, la cual es exclusiva de Anilius, 
Cylindrophis y los Uropeltidae (excepto Pseudotyphlops [Rieppel y Zaher, 
2002]), como resultado de que el canal perilinfático no desemboca en el techo 
del recessus scalae tympani sino en el receso yuxstaestapedial (ver Rieppel, 
1979b). En serpientes actuales, puede observarse una notable diversidad en 
el desarrollo de la crista circumfenestralis, existiendo especies en las cuales 
el desarrollo de esta oculta totalmente al pié columelar (e.g. Typhlops, 
Natrix), mientras en otras el desarrollo es escaso, permitiendo observar la 
fenestra vestibuli y el pié columelar casi en su totalidad (e.g. Xenopeltis, 
Lichanura). 
Esta cresta sostiene en vida a la membrana pericapsular (Baird, 
1960, 1970; Wever, 1978), la cual se encuentra lateralmente al pié 
columelar, cerrando así al receso yuxstaestapedial (=receso pericapsular de 
Wever [1978]), el cual resulta ser una protrusión del saco perilinfático (Fig. 
50). De esta manera se conforma un sistema de circulación de fluido 
alrededor del pié columelar, lo cual es una característica única de 
serpientes. Incluso en Acrochordus, serpiente avanzada que presenta una 
rudimentaria crista circumfenestralis y que incluso carece de recessus 
scalae tympani debido a la falta de división de la fisura metotica durante su 
desarrollo embrionario (ver McDowell, 1979; Rieppel, 1980b; Rieppel y 
Zaher, 2001) presenta un receso yuxstaestapedial, el cual se halla limitado 
lateralmente por una pared de tejido flexible (McDowell, 1979, 1987). 
 Como fuera descripto previamente, Dinilysia presenta todos los 
componentes de la crista circumfenestralis desarrollados, siendo la única 
diferencia con serpientes actuales que el basioccipital y no el otooccipital se 
proyecta lateralmente para conformar el piso del recessus scalae tympani. 





Figura 50. Vista lateral del oído medio de Tropidophis haetianus (A), y de Casarea 
dussumieri (B). Esquema del oído medio e interno de un saurio (corte transversal, 
C) y de una serpientes (corte frontal, D). En el esquema D puede apreciarse la 
circulación del fluido a través de la cavidad vestibular y el receso 
yuxstaestapedial. C y D modificados de Wever (1978). 
 
 (2008: 361) infirieron la ausencia de crista circumfenestralis basados en el 
ejemplar MACN-RN 1014. En las figuras 2 D-E del primer trabajo citado 
previamente y en la figura 9 B del segundo trabajo, estos autores 
representaron la vista lateral izquierda de este espécimen de Dinilysia, en el 
cual puede apreciarse que el pié columelar no se encuentra cubierto por 
ninguna estructura del neurocráneo. Sin embargo, debe destacarse que el 
lado izquierdo de dicho ejemplar se encuentra fuertemente erosionado, 
habiendo comprometido este deterioro a todas las estructuras relevantes a 
la crista circumfenestralis. Si se compara con el lado derecho del mismo 
ejemplar, puede confirmarse claramente este deterioro, siendo incluso tan 
significativo que lo marcado por Caldwell y Albino (2002) como fenestra 
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rotunda es de hecho la vista lateral de la apertura medialis recessus scalae 
tympani, indicando de esta manera la profundidad del daño que sufrió el 
ejemplar MACN-RN 1014 del lado izquierdo (Fig. 51). Algo llamativo, es que 
el ejemplar holotipo (MLP 26-410) también posee daños importantes en la 




Figura 51. Dinilysia patagonica (MACN-RN 1014), en vista lateral izquierda (A), y 
lateral derecha (B). Las flechas y las regiones rayadas indican las zonas 
erosionadas de la crista prootica, tuberalis e interfenestralis. La línea punteada 
indica los límites del pié columelar dentro de la fenestra vestibuli. 
 
derecho del neurocráneo muestra un importante deterioro de las mismas 
características que el sufrido en el sector izquierdo del ejemplar MACN-RN 
1014, comprometiendo nuevamente todo el sector de la crista tuberalis y el 
recessus scalae tympani. Además, el sector derecho se encuentra aún más 
deteriorado, faltando incluso el pié columelar. Por ello se infiere que las 
observaciones con respecto a la falta de crista circumfenestralis se debieron 
principalmente a artefactos de preservaciones del/los ejemplares analizados, 
pudiendo observarse claramente las estructuras que componen a la crista 
circumfenestralis (ver Cap. 4.1) en el sector derecho del ejemplar MACN-RN 




 En la redescripción efectuada por Estes et al (1970), el foramen optico 
queda conformado por el frontal, el parietal y el rostrum paraesfenoidal. 
Rage (1984) realiza la observación de que el borde ventral del foramen 
probablemente se encuentre roto en el ejemplar holotipo, poniendo en duda 
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la reconstrucción realizada por Estes et al. (1970). Como fuera descripto 
previamente en esta tesis, el ejemplar MUCPv 38 es el único ejemplar en el 
cual puede observarse la conformación de este foramen, por lo que se 
concluye que el foramen óptico en Dinilysia posee una conformación como la 
presente en los Caenophidia, esto es, el foramen óptico se encuentra 
conformado por el frontal anteriormente, el parietal dorsal y posteriormente, 
y el paraesfenoides ventralmente.  
 
Oído medio 
Como fuera descripto por Caldwell y Albino (2002) y en este capítulo, 
La morfología del oído medio de Dinilysia recuerda en gran medida a la 
presente en los Aniliidae actuales y Xenopeltis unicolor. Así, Dinilysia 
comparte con serpientes basales la presencia de una columela conformada 
por un pié de grandes dimensiones (el cual se encuentra articulado 
posterodorsalmente con el otooccipital) y una vara proporcionalmente corta, 
la cual se relaciona a un proceso supraestapedial del cuadrado bien 
proyectado posteromedialmente. 
Caldwell y Albino (2002: 864) describen para el ejemplar MACN-RN 
1014 un conspicuo proceso supraestapedial, el cual se halla en contacto 
distalmente con una estructura ósea redondeada determinada por estos 
autores como extracolumela, la cual conecta al cuadrado con la vara 
columelar. Dicha conformación del aparato columelar está presente también 
en aletinofidios basales como Xenopeltis (Frazzeta, 1999). Sin embargo, 
hasta el momento, el único criterio morfológico para establecer la homología 
de la extracolumela en escamados con oídos medios modificados es el 
establecido por Rieppel (1980). Este autor utiliza la relación entre la chorda 
tympani y la extracolumela, la cual se encuentra por debajo de la chorda 
tympani en lagartos con oídos medios completos (i.e. con membrana 
timpánica), mientras que en los ofidios la chorda tympani pasa por debajo 
del extremo cartilaginoso de la Columela, por lo que esta estructura no es 
homóloga a la extracolumela presente en saurios. De esta manera, la 
osificación de posición distal a la vara columelar presente en Dinilysia no 
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puede ser interpretada como extracolumela, al igual que otras estructuras 
cartilaginosas de posición similar encontradas en algunos Macrostomata 
(e.g. Sanzinia: Genest-Villard [1966]; Erix y Corallus: Wever [1978]), al 





Figura 52. Conformación del oído medio. Vista lateral del cuadrado (A) y corte 
transversal del cráneo de Cylindrophis (modificado de Rieppel, 1980); C, vista 
lateral de un corte sagital de la región del oído medio de Xenopeltis unicolor; 
vista lateroventral del cuadrado derecho del ejemplar MACN-N 104 (D) y MACN-
RN 1014 (E) de Dinilysia patagonica. o.i, osificación intermedia, p.st, extremo 
distal del proceso supraestapedial, v.c, vara columelar. No a escala. 
 
Anatomía del endocráneo 
 Gracias a la tecnología de tomografía computada de rayos X podemos 
ahora conocer la morfología del endocráneo y la región otica interna de 
Dinilysia patagonica. 
 En líneas generales, Dinilysia se asemeja notablemente con las 
serpientes actuales en lo que a la anatomía interna del neurocráneo se 
refiere. El piso del neurocráneo resulta muy similar al presente en 
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serpientes Macrostomata (e.g. Python), observándose una sella turcica 
conspicua, posteriormente bordeada por un dorsum sellae bien desarrollado. 
El oído interno resulta muy similar al que exhiben la serpientes actuales, 
aunque debe destacarse el enorme tamaño de la cavidad vestibular, cuyo 
resultado es un aspecto globoso de la región otica y un reacomodamiento de 
los canales semicirculares. De hecho, las únicas diferencias destacables con 
las serpientes vivientes son la conformación del canal Vidiano, la ausencia 
del pilar telencefálico, y el enorme desarrollo de la cápsula otica. 
 Rieppel (1979b), en su brillante descripción del basicráneo de las 
serpientes, concluye que el canal Vidiano sufrió grandes transformaciones a 
través de la evolución del grupo. Una de las más importantes de estas, fue la 
extensión intracraneal de la abertura anterior del canal, lo cual se logró 
gracias al desarrollo postorbitario del cráneo. Este alargamiento produjo la 
traslación de la abertura del canal vidiano hacia delante, extendiendo la 
longitud del mismo, logrando una nueva conformación consistente en dos 
aberturas anteriores (la primaria equivalente a la presente en saurios). De 
esta manera, el parietal contacta extensamente al parabasiesfenoides en el 
sector ventral del mismo, generando una abertura intracraneal del canal 
Vidiano. Este autor considera que la condición presente en Dinilysia 
corresponde con la presente en saurios y en booideos avanzados (Rieppel, 
1979b: 427), esto es, que la abertura anterior primaria del canal Vidiano de 
Dinilysia se encuentra justo en el borde anterior del parabasiesfenoides. 
Esta misma observación es seguida por Scanlon (2003) en su descripción del 
basicráneo del “Madtsoiidae” Australiano Yurlunggur, el cual exhibe la 
típica condición presente en saurios (my probablemente también presente en 
Wonambi, ver Scanlon [2005]). Sin embargo, se ha podido constatar que la 
abertura primaria del canal Vidiano en Dinilysia se halla un poco por detrás 
del borde anterior del parabasiesfenoides, existiendo una abertura anterior 
secundaria del mismo (i.e. abertura intracraneal del canal Vidiano). Esta 
condición más derivada que la presente en saurios y en Yurlunggur semeja a 
la presente en Anilioidea, aunque con una mucho menor extensión 
intracraneal del canal Vidiano que la presente en estas serpientes actuales. 
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De esta manera, el canal Vidiano en Dinilysia representa una conformación 
intermedia entre la presente en saurios y “Madtsoideos” y la que poseen las 




Figura 53. Representación esquemática de la evolución del canal Vidiano en las 
serpientes. A, Yurlunggur; B, Dinilysia patagonica; C, Aniilioidea; D, booideo 
primitivo; E, booideo intermedio; F, booideo avanzado. Modificado de Rieppel, 
1979b. a.p.v, abertura anterior primaria, a.s.v, abertura anterior secundaria, 
a.po.v, abertura posterior, bs, basiesfenoides, c.cer, carotida cerebral, p, parietal, 
pa, paraesfenoides, pot, prootico. 
 
 Otra característica particular del endocráneo de Dinilysia es la 
ausencia del pilar telencefalico. Esta estructura se encuentra presente en los 
Alethinophidia, mientras que las serpientes ciegas (Scolecophidia) 
comparten con Dinilysia la ausencia de ésta (Fig. 54). Si se comparan los 




Figura 54. Cortes horizontales mostrando la cavidad endocraneana, la flecha 
negra indica la presencia del pilar telencefalico. A, Anops kingi; B, Dinilysia 
patagonica; Typhlops jamaicensis; D, Anomochilus leonardi; E, Boa constrictor; F, 
Casarea dussumieri; G, Tropidophis haetianus; H, Diadophis punctatus. 
 
progresivo aumento en el desarrollo del pilar telencefalico a medida que nos 
acercamos a las serpientes más derivadas (Caenophidia). Ya en los 
Tropidophiidae y Bolyeriidae, se destaca una importante expansión lateral 
del parietal, dando un aspecto globoso a este hueso. Concomitantemente con 
este desarrollo, los pilares telencefalicos se proyectan marcadamente en 
sentido medial. Desde el significativo trabajo de Senn y Nothcutt (1973), se 
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ha establecido que las serpientes poseen características distintivas en su 
anatomía cerebral, siendo el mayor desarrollo de la región cortical (dorsal y 
medial), del septum y striatum las más destacables. Este mayor desarrollo 
con respecto a los lagartos genera un aspecto dorsoventralmente aplanado al 
telencefalo de las serpientes. Estas diferencias volumétricas del telencéfalo 
de las serpientes con respecto a los saurios parecen aún más marcadas en 
las serpientes avanzadas (Crosby y Humphrey, 1939; Platel, 1976, 1980), 
siendo notable que los pilares telencefalicos exhiben su mayor desarrollo en 
estas serpientes (Bolyeriinae, Tropidophiidae, Caenophidia). De esta 
manera, resulta plausible la utilización de la presencia/ausencia y grado de 
desarrollo de los pilares telencefalicos en serpientes como una medida 
relativa del desarrollo del telencefalo. Así, puede inferirse que Dinilysia (y 
los Scolecophidia) representan un estadío temprano en la evolución de esta 
región cerebral, observándose una marcada tendencia en el crecimiento del 
telencefalo a través de la filogenia de las serpientes. 
 
• Desarrollo postnatal 
Del estudio de los ejemplares juveniles disponibles de Dinilysia y su 
comparación con secuencias ontogenéticas postnatales de serpientes 
actuales, se pudieron reconocer numerosas transformaciones propias de esta 
parte del desarrollo ontogenético. En aspectos generales, los ejemplares 
juveniles de Dinilysia patagonica muestran un avanzado estado de 
osificación, estando ya constituidos todos los huesos craneanos (al menos los 
conservados) presentes en los individuos adultos. En lagartos, los elementos 
que conforman el neurocráneo se fusionan durante la etapa postnatal 
(Maisano, 2001). Esta condición contrasta claramente con la ausencia casi 
total de fusión de los elementos constitutivos del neurocráneo en las 
serpientes, en las cuales la única fusión que se produce es la del opistotico-
exoccipital. Esta fusión generalmente se produce en lagartos durante la 
etapa prenatal (Maisano, 2001), aunque en ciertas especies puede 
producirse durante los primeros estadíos postnatales (Rieppel, 1992c,d; 
Maisano, 2001). Al menos en los dos estadíos juveniles representados por el 
material utilizado en este capítulo, esta fusión ya está presente en Dinilysia, 
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mostrando al exoccipital y opistotico (representado este último por el proceso 
paraoccipital) fusionados en un mismo elemento, el hueso otoccipital. 
Lamentablemente, no es posible conocer si esta fusión se ha producido 
durante la etapa prenatal o postnatal temprana, para lo cual será necesaria 
la aparición y análisis de una secuencia ontogenética más completa de esta 
serpiente. 
Una de las características más notables del desarrollo craneano 
postnatal en lagartos es la persistencia de la fontanela parietal en el techo 
craneano. Esta estructura persiste en lagartos durante la etapa postnatal 
temprana, cerrándose paulatinamente mediante la osificación centrípeta de 
la región dorsal del parietal. Sin embargo, esta región del parietal se 
encuentra totalmente osificada en los ejemplares juveniles de Dinilysia, 
como así también en los especimenes juveniles de serpientes actuales 
utilizados en este capítulo. Es más, la región dorsal del parietal de las 
serpientes parece estar totalmente osificada en estadíos embrionarios 
avanzados (Kamal et al., 1970; Rieppel y Zaher, 2001; Boughner et al., 
2007), lo que sugiere que las serpientes exhiben el techo craneano 
totalmente osificado durante el desarrollo postnatal. De las 21 especies de 
sarios no ofidianos estudiadas por Maisano (2001) la única especie que no 
exhibió fontanela parietal (además de un importante grado general de 
osificación) fue Bipes biporus, único saurio fosorial y perteneciente a los 
Amphisbaenia. Más allá de la necesidad de comparaciones con otras 
especies de lagartos fosoriales para eliminar cualquier sesgo producido por 
las modificaciones a la vida fosorial, resulta llamativo que la única especie 
analizada de Amphisbaenia, grupo históricamente propuesto como grupo 
hermano de las serpientes, carezca de fontanela parietal en la etapa 
ontogenética postnatal. Comparaciones más exhaustivas podrán confirmar o 
no si este patrón de desarrollo constituye un carácter ancestralmente 
compartido por estos dos grupos de escamados. 
La conformación del proceso supraestapedial en el ejemplar MACN-N 
104 resulta muy particular, ya que este proceso pareciera estar constituido 
por una estructura independiente que se fusiona al cóndilo cefálico. En su 
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análisis anatómico-filogenético del oído de las serpientes, Rieppel (1980) 
establece que el cartílago (calcificado o no) intercalar presente en la región 
posterior del cóndilo cefálico del cuadrado de los lagartos es homólogo al 
cartílago estilohial de las serpientes. En serpientes basales (e.g. Anilioidea), 
este cartílago puede encontrarse en la misma posición que en lagartos e 
incorporarse a la región posterior del cóndilo cefálico, osificándose y 
fusionándose al sector más posterior del cóndilo cefálico (proceso 
supraestapedial). Si la estructura descripta para el ejemplar MACN-N 104 
resulta ser el estilohial en proceso de fusión con el cuadrado, Dinilysia 
presentaría la misma conformación en el desarrollo de este sector del oído 
medio que exhiben los Alethinophidia basales. Lamentablemente, hasta que 
no se realicen estudios más profundos sobre el desarrollo postnatal en 
serpientes actuales, estas observaciones resultan tentativas. 
 Más allá de los aspectos estrictamente osteogénicos mencionados 
anteriormente, han podido constatarse cambios significativos durante la 
ontogenia postnatal en el cráneo de Dinilysia patagonica, incluso la 
modificación de algunos de los caracteres que fueran utilizados para 
diagnosticar a esta serpiente cretácica. Con respecto al techo craneano, uno 
de los huesos craneanos que más influye en la modificación de estos 
caracteres es el parietal. El crecimiento posterior y, fundamentalmente, el 
desarrollo del proceso supratemporal del parietal generaron durante la 
etapa postnatal el contacto entre este hueso y el supratemporal, los cuales 
se hallan extensamente en contacto en los ejemplares adultos. A su vez, el 
desarrollo del proceso supratemporal produce en las formas adultas la 
reducción en gran medida de la exposición dorsal del prootico a lo largo de la 
ontogenia postnatal. Esto genera la aparición de la “astilla” dorsal del 
prootico (“prootic sliver” de Estes et al., 1970), carácter compartido por 
Dinilysia patagonica, Najash rionegrina (Cap. 4) y algunos Anilioideos 
(Anilius y Cylindrophis), por lo que este carácter resulta adquirido en 
estadíos avanzados de la etapa postnatal. Por último, el cabalgamiento del 
borde posterior del parietal por sobre el sector anterior del supraoccipital 
 160 
reduce en gran medida la exposición dorsal de este último elemento. Con 




Figura 55. Dinilysia patagonica. A, Detalle del área del foramen trigémino 
derecho del ejemplar MLP 71-VII-29-1 (vista lateral). B, Detalle de la región otica 
izquierda del ejemplar MLP 71-VII-29-1 (vista lateroposterior). C, Vista 
lateroventral del cuadrado derecho del ejemplar MACN-N 104. La flecha marca la 
posible unión entre la osificación del intercalar (estilohial) y el cuadrado. D, 
Secuencia de imágenes CT Scan del ejemplar MACN-RN 1014, mostrando la 
superposición del parietal por sobre el supraoccipital (de izquierda a derecha: 
corte 0, corte 85, corte 103). ap.l, apertura laterales recessus scalae tympani, bs-
ps, basi-paraesfenoides, c, columela, cu, cuadrado, c.c cóndilo cefálico del 
cuadrado, c.i. crista interfenestralis, h.c., hueso compuesto, ot, otoccipital, p, 
parietal, pot, prootico, p.d.a, proceso anterior dorsal, p.st, proceso 
supraestapedial, p.v.a., proceso anterior ventral, V, foramen trigémino. 
 
postnatales debidos al crecimiento del parietal observados en la secuencia 
postnatal de Dinilysia patagonica han sido observados también en Anilius 
scytale, aletinofidio basal que comparte con Dinilysia la existencia del 
proceso supratemporal del parietal. Sin embargo, este amplio desarrollo 
posterior del parietal no ha sido observado en los Macrostomata estudiados 
(Boa constrictor, Crotalus durissus) los cuales carecen de proceso 
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supratemporal. Resulta llamativo que este mismo patrón de crecimiento del 
parietal observado en Dinilysia patagonica y Anilius scytale es virtualmente 
idéntico al observado en lagartos (Maisano, 2002a,b; Torres-Carvajal, 2003). 
Dinilysia exhibe una conformación propia del sector paraoccipital del 
cráneo, en la cual este sector está notablemente proyectado caudalmente 
gracias al desarrollo posterior del proceso paraoccipital del otooccipital y al 
sector posterior del supratemporal (Estes et al., 1970). Esta autapomorfía de 
Dinilysia parece también adquirirse durante la ontogenia postnatal, ya que 
los individuos juveniles aquí descriptos poseen una reducida extensión 
posterior de dicho sector craneano. Aunque de menor extensión, en Anilius 
también fue constatado que dicho prolongamiento (en este caso más 
lateroposterior) es adquirido durante el crecimiento postnatal.  
 Debido a lo incompleto de la serie ontogenética estudiada, es 
necesario enfatizar que las observaciones e inferencias realizadas deben 
necesariamente ser confirmadas mediante nuevo material, y 
fundamentalmente, mediante la ampliación de nuestro conocimiento del 
desarrollo postnatal de las serpientes. 
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Capítulo 5 - Descripción de las serpientes exhumadas 




Luego de la retracción de la transgresión marina que afectara gran 
parte del teritorio de Bolivia y Perú durante el Maastrichtiano-Daniano, en 
la región central del Altiplano Boliviano comenzaron a depositarse 
sedimentos continentales de origen lacustre-fluvial. Parte de estos 
sedimentos constituyen la Formación Santa Lucía, cuyos afloramientos se 
encuentran distribuidos ampliamente en el centro de Bolivia. Las areniscas 
y pelitas que conforman esta Formación fueron acumulándose bajo un clima 
tropical durante el comienzo del Máximo Termal del Paleoceno, el cual 
comenzó hace aproximadamente 60 millones de años (Zachos et al, 2001).  
Gracias al trabajo de campo realizado por el Museo de Historia 
Natural de París desde la década de 1980, se han podido exhumar una 
enorme cantidad de fósiles de la Formación Santa Lucía, principalmente de 
la localidad de Tiupampa (Departamento de Cochabamba). Los restos allí 
recolectados, constituidos en su mayoría por ejemplares exquisitamente 
preservados, constituyen una de las mejores faunas del Período Paleoceno a 
nivel mundial. Sin embargo, hasta el momento los Squamata resultan ser 
los vertebrados peor representados, conociéndose sólo restos fragmentarios 
de serpientes y lagartos (Rage, 1991). 
 
El registro paleocénico de serpientes 
El registro fósil de serpientes del período Paleoceno que poseemos 
actualmente resulta ser sumamente escaso en comparación con el registro 
del resto del Paleógeno y Neógeno (véase Rage, 1998: 112-114). Para dar 
una idea de esta situación, los únicos restos craneanos de serpientes que se 
han registrado alrededor del mundo en sedimentos del período Paleoceno 
corresponden a un dentario incompleto hallado en la provincia de Chubut 
(Argentina) descrito y referido tentativamente al género Madtsoia Simpson 
por Hoffstetter (1959), y los restos sumamente fragmentarios asociados de 
Madtsoia camposi y boideos indeterminados descritos por Rage (1998; 2001) 
para el Paleoceno Superior-Eoceno Inferior de São José de Itaboraí (Brasil). 
De esta manera, no se conocen serpientes fósiles para el Paleoceno en las 
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cuales se conozca con certeza el estado de asociación entre elementos 




Figura 56. Localidades con serpientes paleocenicas del mundo. 1, Sao Jose de 
Itaboraí, Brasil (Paleoceno Superior-Eoceno Inferior; Rage, 1998); 2, Chubut, 
Argentina (posiblemente Paleoceno Superior-Eoceno Inferior; Hoffstetter, 1959); 
3, Tiupampa y Criadero de Loros, Bolivia (Paleoceno Medio-Superior; Rage, 1991, 
esta tesis); 4, Mina Cerrejón, Colombia (Paleoceno Medio-Superior; Head et al., 
2009); 5, Mississipi, Estados Unidos (Paleoceno Superior; Holman y Case, 1992); 6, 
localidades innominadas de Nuevo Mexico, Estados Unidos (Paleoceno Medio-
Superior; Rage, 1998); 7, Berkeley, Estados Unidos (Paleoceno Superior; Erickson, 
1998); 8, Hainin, Bélgica (Paleoceno Medio; Rage, 1998); 9, Sidi Daoui y Adrar 
Mgorn, Marruecos (Paleoceno Medio-Superior?; Rage, 1998; Augé y Rage, 2006); 
10, Krebb de Sessao, Niger (Paleoceno Inferior?; Rage, 1975); 11, Mina Giral, India 
(Paleoceno Superior-Eoceno Inferior; Rana et al., 2005). 
 
En la clásica publicación "Fósiles y Facies de Bolivia" editado por 
Suarez-Soruco (1991), Rage (1991) brevemente dio a conocer restos de 
escamados hallados en afloramientos correspondientes a la Formación 
Santa Lucía, los cuales fueron colectados en las localidades de Tiupampa y 
Criadero de Loro. Los restos de serpientes descritas por este autor, que 
incluyen numerosas vértebras aisladas, indican la presencia de un Aniliidae 
distinto de Coniophis Marsh, tres formas de Boidae indeterminados, un 
posible Tropidophiidae y una vértebra incompleta asignada tentativamente 
a Madtsoiidae o Boidae (único material de serpientes figurado en esa 
contribución). 
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 Gracias a la generosidad del Lic. Ricardo Céspedes, director del 
Museo de Historia Natural “Alcide Dorbigny” de la ciudad de Cochabamba, 
he podido acceder a una gran cantidad de materiales de lagartos y 
serpientes procedentes de la localidad de Tiupampa. Parte de estos 
materiales sumamente interesantes serán descriptos a continuación, 
constituyendo la ofidiofauna mejor conservada a nivel mundial para el 
período Paleoceno. 
 
5.1 Procedencia geográfica y estratigráfica de los nuevos ejemplares 
 
Todos los ejemplares que serán descritos en este capítulo fueron 
colectados en una serie de campañas dirigidas por Christian de Muizon y 
Larry Marshall entre los años 1980-1990 en la localidad de Tiupampa (18º 
02´S-65º 35´W), aproximadamente a 100 km al Sudeste de la ciudad de 
Cochabamba, Departamento de Cochabamba, República de Bolivia. Los 
ejemplares fueron extraídos en una serie de “canteras” que se hallan a 
ambas márgenes del Río Jaskhu Pata. En esa zona se encuentran expuestas 
sedimentitas correspondientes a la parte cuspidal de la Formación El Molino 
(Maastrichtiano-Daniano) y por encima de ésta la Formación Santa Lucía 
(Paleoceno). Esta se encuentra ampliamente distribuida en el Centro-Sur de 
la República de Bolivia, conformando parte del relleno clástico de la Cuenca 
Andina (Sempere et al., 1997). 
La Formación Santa Lucía posee tres divisiones principales, siendo el 
sector medio el que ha reportado la mayor cantidad de fósiles (Muizon et al., 
1983), tanto en la localidad de Tiupampa como en otras localidades cercanas 
a ésta. Este sector medio está conformado por areniscas conglomerádicas 
rosadas de grano fino-medio, a veces intercaladas con niveles pelíticos 
marrones; estas areniscas fueron depositadas en ambientes fluviales 
meandrosos, estando representados en la localidad de Tiupampa depósitos 
de planicies aluviales con algunos delgados paleosuelos intercalados 





Figura 57. Mapa indicando la posición geográfica de la localidad de Tiupampa, 
Bolivia (izquierda). Perfil estratigráfico correspondiente a la localidad de 
Tiupampa, donde fueran colectados los ejemplares descritos en esta tesis 
(derecha; modificado de Sempere et al., 1997). 
 
Edad de la Formación Santa Lucía 
En la actualidad, aún persiste la discusión respecto de la edad de la 
Formación Santa Lucía. Es de destacar que no existieron arcos volcánicos 
cercanos a la cuenca Andina, y por consiguiente no se han registrado rocas 
de origen volcánico en la Formación Santa Lucía que permitan realizar 
dataciones radimétricas. Así, las hipótesis respecto de la edad de esta 
Formación se encuentran basadas en comparaciones faunísticas y 
aproximaciones magnetoestratigráficas. Más allá de cual hipótesis se acepte, 
ambas coinciden en situar a la Formación Santa Lucía en el período 
Paleoceno. 
Según datos aportados por el grado evolutivo de los mamíferos 
registrados y comparaciones con faunas paleocénicas de Brasil (Itaboraí) y 
Patagonia (Banco negro inferior), Muizon & Brito (1993), Muizón (1998), y 
Gelfo et al. (2009) asignan a la Formación Santa Lucía una edad cercana a 
los 63 millones de años (Daniano temprano). Sin embargo, según estudios 
paleomagnéticos, otros autores consideran que la Formación Santa Lucía se 
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encontraría en la base del Paleoceno Superior (60.0 y 58.2 millones de años; 
Marshall et al., 1997; Sempere et al., 1997). 
 
5.2 Descripción del esqueleto craneano y postcraneano de una 
nueva serpiente Macrostomata (Taxón A) 
 
Entre los materiales de serpientes que fueran colectados 
oportunamente en la localidad de Tiupampa, se destaca el esqueleto parcial 
de una pequeña serpiente, el cual se halló articulado en un solo bloque de 
arenisca. El estado de preservación general es muy bueno, no existiendo 
elementos deformados ni alterados por procesos diagenéticos. Sin embargo, 
algunos elementos de naturaleza laminar (e.g. prefrontal) exhiben en su 
superficie marcas producidas por granos de arena del sedimento 




Figura 58. Elementos craneanos pertenecientes al nuevo Taxón A (MHNC 1321). 
La silueta corresponde a Tropidophis jamaicensis. 
 
que exhiben los elementos óseos. Como se mencionara más arriba, las 
serpientes conocidas del período Paleoceno sólo son conocidas a través de 
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materiales fragmentarios. De esta manera, este magnífico ejemplar 
constituye la serpiente paleocénica más completa conocida hasta el 





Serpentes Linnaeus 1758 
Alethinophidia Nopcsa, 1923 
Macrostomata Müller, 1831 
Gen. et sp. nov. 
 
Diagnosis: pequeña serpiente (aprox. 1 m) caracterizada por la siguiente 
combinación de caracteres: postorbitario bifurcado dorsalmente, palatino 
con un amplio proceso coanal, maxilar con proceso ectopterigoideo, 
premaxilar edentulo, frontal con el pilar olfatorio completo aunque no 
fusionado, prefrontal con el foramen lacrimal abierto ventralmente, dentario 
masivo en su sector anterior, vértebras troncales más altas que largas y sin 
proceso prezigapofisiario, hipoapófisis solo presentes en vértebras troncales 
anteriores. 
Material referido: MHNC 1321, ejemplar hallado en un mismo bloque de 
roca, el cual consta de premaxilar, maxilar derecho, postorbitario izquierdo, 
palatino derecho, frontal derecho, prefrontal derecho, dentario derecho, 
esplenial derecho, y 143 vértebras troncales con la mayoría de sus 
respectivas costillas articuladas; MHNC 13486, tres vértebras troncales 
medias; MHNC 13487, dos vértebras troncales posteriores; MHNC 13488, 
vértebra troncal media. 
Procedencia geográfica y estratigráfica: Tiupampa, 100 km al Sudeste 
de la ciudad de Cochabamba, Departamento de Cochabamba, Bolivia. El 
especimen fue exhumado de los niveles medios de la Formación Santa Lucía 
(Paleoceno Inferior-Medio), consistentes en areniscas conglomerádicas finas 







 La preservación de este elemento resulta sumamente interesante, ya 
que es un elemento frágil que no se encuentra registrado en las serpientes 
fósiles, excepto en las especies que se han conservado en 2 dimensiones (i.e. 
en lajas, por lo general especimenes muy completos). El premaxilar se 
encuentra prácticamente completo, faltando sólo el proceso vomerino 




Figura 59. Premaxilar del Taxón A en vista lateral (A) y ventral (B). f.p, forámenes 
premaxilares, p.n, proceso nasal, p.s, proceso septomaxilar, p.t, proceso 
transversal, p.v, proceso vomerino. 
 
características más conspicuas del premaxilar del Taxón A es la ausencia de 
dientes y/o alveolos, al igual que en escolecofidios, Anilioideos (excepto 
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Anilius), boinos, y Macrostomata derivados. El proceso transversal (lateral) 
posee una corta longitud y se encuentra dirigidos lateralmente, por lo tanto 
el borde anterior del premaxilar posee una configuración recta como en los 
Macrostomata derivados. En la base de los procesos transversales existen 
dos pequeños forámenes correspondientes a los forámenes premaxilares, de 
los cuales el derecho perfora dorsalmente al premaxilar. En vista ventral, 
puede apreciarse que el proceso vomerino izquierdo se origina en la base de 
los procesos transversales, aunque claramente dirigido posteriormente. Este 
proceso exhibe una longitud considerable, finalizando en un ápice agudo, 
contrastando con los usualmente reducidos procesos vomerinos de 
Macrostomata derivados (e.g. Ungaliophis, Casarea). Así, la condición 
presente en el Taxón A recuerda a los Boidae, en los cuales los procesos 
vomerinos poseen una importante longitud. En la superficie dorsolateral de 
este proceso se observa una amplia faceta de contacto para recibir al vomer, 
indicando un contacto neto con este hueso. Coincidiendo con el plano sagital 
del premaxilar, se encuentran los procesos nasal y ascendente. El proceso 
nasal está dirigido posteriormente, sobrepasando en longitud al proceso 
vomerino, aún cuando éste se encuentra incompleto posteriormente. Posee 
un importante desarrollo, con un tamaño semejante al presente en Boidae, 
conformando de esta manera una amplia lámina que contactaría a los 
nasales acuñándose entre éstos en la línea media. El proceso ascendente, 
aunque netamente diferenciado, tiene una extensión corta, con el extremo 
dorsal redondeado, semejándose a la condición presente en boinos (e.g. Boa) 
y booideos derivados (e.g. Ungaliophis). 
 
• Maxilar 
Se ha preservado el maxilar derecho, el cual se encuentra en regular 
estado de conservación, estando deteriorada la región anterior del mismo.  
Este hueso posee 16 posiciones dentarias, de las cuales sólo 6 poseen 
dientes dientes. El tamaño de estos “alveolos” (“discrete sokets” de Zaher y 
Rieppel, 1999a) disminuye hacia la región posterior, indicando a su vez la 





Figura 60. Maxilar derecho del Taxón A en vista medial (A), dorsal (B), y ventral 
(C). p.ec, proceso ectopterigoideo, p.pal, proceso palatino, V2, entrada de la rama 
maxilar del n. trigémino. 
 
Esta condición se encuentra presente en booideos en general y en 
Acrochordus, mientras que generalmente en colubroideos los dientes poseen 
un tamaño similar a lo largo de la hilera dentaria maxilar. Estos “alveolos” 
se encuentran bien diferenciados uno del otro gracias al desarrollo de la 
cresta interdental, la cual conforma los límites anterior, posterior y lingual 
de estas estructuras que soportan la raíz dentaria. Las piezas dentarias que 
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se han preservado corresponden a la región anterior y posterior del maxilar. 
Los dientes anteriores poseen una base amplia, curvándose fuertemente 
hacia atrás a partir del tercio proximal. Los dientes posteriores exhiben un 
pequeño tamaño comparado con los anteriores, curvándose de la misma 
manera que los anteriores. Lamentablemente el estado de preservación no 
permite visualizar la superficie dentaria, sin embargo es posible confirmar 
la ausencia de arrugas conspicuas del esmalte en la base de los dientes, 
carácter presente en algunas serpientes fósiles como Yurlunggur (Kearney y 
Rieppel, 2006; Scanlon, 2006). Dorsalmente, es posible apreciar que el tercio 
anterior del maxilar posee una curvatura en dirección medial. 
Aproximadamente en la mitad del maxilar, existe un marcado proceso 
palatino. Este proceso posee una base amplia, no disminuyendo su grosor 
medialmente. Esto produce una conformación cuadrangular del proceso 
palatino, el cual se asemeja a la condición presente en boidos (e.g. Epicrates) 
y Ungaliophis, y se diferencia claramente del proceso palatino de 
tropidofidos y Exiliboa, los cuales poseen un proceso palatino más elongado 
hacia el extremo distal. En vista dorsal, es posible reconocer un seno bien 
marcado el cual está posicionado paralelamente al eje longitudinal del 
maxilar, finalizando éste en el foramen correspondiente a la rama maxilar 
del nervio trigémino (V2). Este carácter presente en el Taxón A es muy 
similar al presente en boidos actuales, difiriendo claramente de la condición 
presente en booideos derivados y caenofidios, los cuales poseen un pequeño 
foramen dispuesto anteroventralmente o carecen de foramenes en el proceso 
palatino, respectivamente. Posteriormente, el maxilar exhibe una 
importante longitud a partir del proceso palatino, finalizando en un extremo 
algo aguzado. En la región medial del tercio posterior se encuentra una 
pequeña expansión medial para contactar con el ectopterigoides, condición 
muy similar a la presente en boinos (excepto Boa), los cuales poseen esta 
expansión que contacta el sector medial del extremo maxilar del 
ectopterigoides. Esta expansión posee una corta longitud (en dirección 
medial), diferente del proceso ectopterigoideo que se encuentra en 
colubroideos, el cual posee un importante desarrollo ventromedial. A su vez, 
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esta expansión presente en el Taxón A difiere del pequeño proceso 
ectopterigoideo (de dudosa homología con el mencionado anteriormente para 
colubroideos) presente en tropidofidos, el cual es más pequeño y de posición 
subterminal (ver Lee y Scanlon, 2002: fig. 6B). Es de destacar que 
Acrochordus posee una expansión medial del maxilar que se encuentra en 
contacto con el ectopterigoides (Hoffstetter y Gayrard, 1965; obs. pers.) muy 
similar a la presente en el Taxón A. 
 
• Prefrontal 
Sólo se ha preservado el prefrontal derecho en buenas condiciones, 
excepto el borde dorsolateral del mismo, el cual se encuentra algo 
deteriorado. Este elemento posee características típicas de boidos actuales, 
aunque algunos caracteres se asemejan a formas más derivadas como los 
tropidofidos y Ungaliophis. En vista lateral, puede observarse que la lámina 
lateral posee una menor longitud que la presente en boidos, reduciéndose la 
longitud de ésta hasta un poco más delante del límite anterior de la faceta 
articular para el maxilar. Medialmente, la lámina lateral del prefrontal es 
netamente cóncava, conteniendo en vida a la glándula nasal y la concha 
nasal. No es posible conocer la extensión de la lámina dorsal; sin embargo, 
parece que ésta no tuvo una gran extensión, sugiriendo que la cápsula nasal 
y la glándula nasal tuvieron una mayor exposición lateral que en boidos 
actuales, y semejándose a la condición presente en booideos derivados. Una 
importante superficie de articulación con el maxilar puede apreciarse en 
vista ventral, ubicada a lo largo del borde ventral de la lámina lateral. Esta 
es levemente cóncava, con el borde lateral prominente y dirigido 
ventrolateralmente. Justo antes del comienzo de la zona orbitaria, la lámina 
lateral posee un engrosamiento o cresta verticalmente dispuesta, la cual se 
halla presente en la mayoría de los booideos comparados. En vista posterior 
(orbital), el prefrontal exhibe una muesca ventral bien marcada, 
correspondiente a la parte dorsal del ducto lacrimal. De esta manera, este 
ducto se conforma dorsalmente por el prefrontal, y ventralmente por el 
maxilar. Esta  conformación mixta del ducto lacrimal está presente en 
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boinos (e.g. Epicrates) y booideos derivados. La región correspondiente al 
prefrontal está constituida por un proceso en forma de pié medial bien 
desarrollado, y el vértice lateral formado por la conjunción de la lámina 




Figura 61. Prefrontal derecho del Taxón A en vista lateral (A), ventromedial (B), y 
posterior (C). a.m, articulación con el maxilar, p.p.l, proceso en forma de pié 
lateral, p.p.m, proceso en forma de pié medial. 
 
orbital. No hay indicios del proceso en forma de pié lateral ni de la 
expansión posterior del proceso en forma de pié medial, como existe en 
boidos actuales y recordando la reducción de éstos presente en booideos 
derivados. La articulación con el frontal posee la típica estructura cóncava 
para recibir la proyección lateral del frontal, aunque ésta es mucho más 
cóncava que en boidos, y semejante a la condición presente en booideos 
actuales como Exiliboa y tropidofidos. 
 
• Postorbitario 
Se ha preservado el postorbitario izquierdo incompleto, faltando los 
extremos anterodorsal y ventral. Este hueso posee una forma trirradiada, 
constando de una rama anterodorsal, una posterodorsal, y una ventral. Así, 
el extremo dorsal se encuentra netamente bifurcado, siendo la rama 
anterodorsal la parte más desarrollada de la sección dorsal del postorbitario. 
En vista dorsal, se observa claramente la faceta articular con el frontal y/o 
parietal, probablemente aplicándose sobre el borde orbital del/los mismos. 
La rama posterodorsal exhibe forma de cuña, generando junto a la rama 
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Figura 62. Postorbitario derecho del Taxón A en vistas ventromedial (A) y 
dorsolateral (B). 
 
vista anterior (orbital) y convexa en vista posterior. Lamentablemente no se 
ha conservado el extremo ventral de la misma, por lo que se desconoce si el 
postorbitario entraba en contacto con el maxilar o el ectopterigoides. Esta 
conformación trirradiada y grácil se encuentra presente en tropidofidos y 
caenofidios basales (Acrochordus, Xenodermus), difiriendo de la mayoría de 
los booideos, los cuales poseen un extremo dorsal amplio y, en algunos casos 
(e.g. Python) levemente bifurcado. 
 
• Palatino 
El palatino del Taxón A presenta una importante longitud, tanto en el 
proceso dentígero como en la parte posterior de este hueso. Posee ocho 
posiciones dentarias, conservando la base de los dientes 2, 4, 6 y 8. La base 
de estos dientes es transversalmente comprimida, alojándose en depresiones 
discretas de contorno rectangular, estando claramente separadas una de 
otra por la cresta interdental. El proceso vomerino del palatino se encuentra 
conformado por una amplia placa ósea cóncava en vista ventral, al igual que 
en Dinilysia (Estes et al., 1970; obs. pers.), Anilius scytale y tropidofidos. 
Esta placa ósea se extiende desde la articulación con el pterigoides hasta la 
altura del proceso maxilar, aunque se prolonga un poco más hacia delante 
mediante una proyección que posee en su cara medial una pequeña 
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concavidad. Dicha concavidad se contacta con el prevomer en algunos 
anilioideos, por lo que se infiere que el Taxón A poseía dicho contacto entre 
esos elementos. La articulación con el pterigoides se llevaba a cabo mediante 
el extremo posterior del palatino, el cual exhibe dos procesos de diferente 




Figura 63. Palatino derecho del Taxón A, en vista lateral (A), dorsal (B), y ventral 
(C). a.vo, área de contacto con el vomer, f.pal, foramen palatino, p.mx, proceso 
maxilar, p.vo, proceso coanal (vomerino). 
 
 177 
desarrollo vertical. De esta manera, estos procesos envolverían lateral y 
medialmente al proceso palatino del pterigoides, condición presente en 
Macrostomata. El proceso maxilar se encuentra reducido en longitud, 
condición similar a la que presentan Exiliboa y Ungaliophis, diferenciándose 
del proceso elongado presente en tropidofidos. Así, este corto proceso 
maxilar se proyecta claramente en dirección lateral. En vista dorsal se 
puede apreciar una cresta dirigida lateralmente, justo por delante de la 
salida del foramen palatino (correspondiente al nervio X). En esa misma 
posición se conforma una concavidad circunscripta por el proceso maxilar 
posteriormente y por esta cresta dorsalmente, la cual sirvió de área de 
articulación con el proceso palatino del maxilar. 
 
• Frontal 
En aspectos generales el frontal exhibe una conformación netamente 
rectangular, con su eje mayor paralelo al eje longitudinal craneano. De esta 
manera el frontal del Taxón A se diferencia claramente de los booideos 




Figura 64. Frontal derecho del Taxón A. A, vista lateral; B, vista medial; C, vista 
dorsal; vista anterior. a.pf, articulación con el prefrontal, f.op, región anterior del 




en los cuales el frontal es claramente más largo que ancho. Además, el borde 
posterior encargado de articular con el parietal es perpendicular al eje 
longitudinal. Así se diferencia de la forma triangular presente en anilioideos 
y formas fosoriales de colubroideos, los cuales exhiben una conformación 
triangular en los frontales debido al tipo de contacto entre los frontales y el 
parietal. Anteriormente, puede observarse la articulación con el prefrontal, 
la cual posee la típica conformación presente en aletinofidios, esto es, un 
pequeño proceso en el sector dorsoanterior del frontal rodeado por un 
reborde del plano dorsal. En vista medial, puede observarse que el pilar 
interolfatorio se encuentra completamente conformado, aunque el pilar 
medial no llega a fusionarse con el proceso subolfatorio, recordando la 
condición presente en aletinofidios (excepto Caenophidia; ver Rieppel, 2007). 
No se observa faceta articular para los elementos del bloque nasal. 
 
• Dentario 
Existen 15 dientes/posiciones dentarias, conservándose sólo 6 dientes en sus 
correspondientes “alveolos”. Al igual que en otras serpientes, estos espacios 
de inserción para los dientes se encuentran conformados por la pared lateral 
del dentario más el septo interdental; es de destacar que las posiciones 
dentarias anteriores poseen un mayor desarrollo y profundidad que las 
posteriores. Los dientes poseen una conformación típicamente cónica, 
reduciéndose en tamaño posteriormente, aunque no existen indicios de una 
diferenciación dentaria marcada como sucede en ciertos boinos (e.g. 
Epicrates) donde existen dientes anteriores de gran tamaño. En vista 
lateral, el dentario posee un sólo forámen mentoniano alojado 
anteriormente, característica típica de aletinofidios, diferenciándose de 
Najas rionegrina y madtsoideos, en los cuales pueden existir dos o tres 
forámenes mentonianos. El proceso dentígero posee la misma extensión que 
el proceso ventral, distinto de otros Macrostomata (e.g. colubroideos) donde 
el proceso dentígero se encuentra desarrollado caudalmente más allá del 
límite posterior del proceso ventral. En vista medial, se observa el surco 
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para el cartílago de Meckel extendido a lo largo de todo el dentario, el cual 




Figura 65. Dentario y esplenial derechos del Taxón A en vista lateral (A) y medial 
(B). ar.a, articulación con el hueso angular, c.m, surco meckeliano, es, esplenial, 
f.me, foramen mentoniano, f.m.a, foramen milohioideo anterior, p.de, proceso 
dentígero, se.im, septo intramandibular. 
 
• Esplenial 
En líneas generales, el esplenial recuerda principalmente a las 
serpientes basales y a los Macrostomata basales. Esto se debe a la presencia 
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de un importante desarrollo anterior del proceso anterior, el cual se extiende 
a lo largo de casi todo el sector anterior del surco meckeliano, afinándose y 
terminando en un extremo anterior aguzado. Además, exhibe una conspicua 
escotadura dorsal, la cual se encuentra conformada dorsal y posteriormente 
por un proceso dorsal bien marcado. En el sector medio del hueso se 
encuentra un único foramen milohioideo, y posteriormente se puede 
observar la faceta de contacto con el angular, la cual posee una conformación 
cóncava.El esplenial posee una escotadura dorsal y se extiende 
anteriormente cubriendo medialmente el surco meckeliano. 
 
Postcráneo 
El esqueleto postcraneano del ejemplar MHNC 1321 asignado al nuevo 
Taxón A consta de 143 vértebras troncales con sus correspondientes costillas 




Figura 66. A, holotipo del Taxón A (MHNC 1321), mostrando las distintas 
morfologías vertebrales conservadas. B, vista ventral de vértebras troncales 
medias. C, vista lateral de vértebras troncales anteriores. D, vista dorsal de 
vértebra troncal media.  
 
(aproximadamente en la 10-12 vértebra) y finalizando en la región troncal 
posterior. Además, se han hallado vértebras aisladas idénticas a las del ejemplar 
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holotipo (MHNC 13386 y MHNC 13388), lo cual nos permite conocer en detalle la 
morfología vertebral de esta serpiente, al menos la región troncal. 
 En general, las vértebras poseen una morfología comparable a los 
Macrostomata, esto es, vértebras con un centro más largo que ancho, 
espinas neurales desarrolladas, y el arco neural no deprimido. Sin embargo, 
como se describirá a continuación, el conjunto de caracteres reconocidos en 
el Taxón A resulta una mezcla de caracteres presentes en formas basales 
(e.g. Anilioidea) y formas derivadas (Colubroidea). 
 
• Vértebras troncales anteriores  
En el ejemplar holotipo pueden apreciarse en vista lateral, anterior y 
dorsal algunas vértebras troncales anteriores, probablemente las últimas de 
esta región. El arco neural es algo deprimido dorsoventralmente en 
comparación con los Boidae, aunque no alcanza a la condición presente en 
Anilioideos. La espina neural es relativamente pequeña, ocupando sólo la 
región posterior del arco neural justo por encima del zigantro, recordando el 
desarrollo de ésta en Ungaliophis y Exiliboa. No existen indicios de foramen 
parazigantral ni procesos prezigapofisiarios al igual que en Tropidophis y 
Trachyboa. El borde anterior del zigosfeno es levemente cóncavo, y las di-






Figura 67. Material asignado al Taxón A (MHNC 13486), consistente en tres 
vértebras troncales medias. A, vista ventral; B, vista dorsal; C, vista lateral; D, 
vista posterior, E, vista anterior. 
 
vista lateral, puede apreciarse claramente la presencia de hipoapófisis, las 
cuales poseen una morfología tubular y un extremo distal aguzado. 
 
• Vértebras troncales medio-posteriores 
En general, las vértebras troncales medias poseen una forma más 
cuadrangular que las troncales anteriores, debido a la mayor proyección de 
las prezigapófisis. Además, el arco neural reduce su altura en conjunto con 
la espina neural. El centro vertebral posee forma triangular, con una carena 
hemal bien definida a lo largo de la serie vertebral conservada. En el 
ejemplar referido MHNC 13487 puede apreciarse la conformación de un 
surco entre la carena hemal y la paradiapófisis, lo cual ocurre normalmente 
en las vértebras troncales posteriores de la mayoría de los Alethinophidia. 




Figura 68. Material asignado al nuevo Taxón A (MHNC 13487), consistente en dos 
vértebras troncales posteriores. A, vista dorsal; B, vista ventral; C, vista lateral. 
 
presente en Bolyeriinae, tropidofidos y la gran mayoría de los Caenophidia 
(excepto Colubrinae y Dipsadidae), los cuales poseen conspicuas hipoapófisis 
a lo largo de toda la serie troncal. No hay indicios de foramen paracotilar, 
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condición presente en Ungaliophis, Exiliboa, y otros Macrostomata. No se 
observa proceso prezigapofisiario al igual que en Tropidophis y Trachyboa. 
El borde posterior del zigosfeno es recto a levemente cóncavo.  
 
• Costillas 
 Las costillas poseen la morfología típica de Macrostomata, con una 
región articular conformada por dos superficies claramente diferenciadas, y 
una vara curva de variada longitud, dependiendo ésta de la posición en la 
columna vertebral. Otro carácter de interés es la presencia de un proceso  
tuberculiforme, el cual se encuentra ampliamente distribuido en las 
serpientes, y el cual sirve de área de inserción para el m. tuberculocostalis 
(ver Gasc, 1967). 
 
6.2 Descripción del esqueleto craneano de una nueva serpiente 
Macrostomata (Taxón B) 
 
 Dentro de los materialesde serpientes recuperados en la localidad de 
Tiupampa, se destaca un pequeño cráneo excelentemente preservado. En 
este sentido es importante remarcar que este nuevo ejemplar constituye el 
representante más antiguo de una serpiente avanzada que preserve partes 
del cráneo y dentición. Por ello, el objetivo de este capítulo es la descripción 
minuciosa de este relevantes especimen, haciendo especial énfasis en la 




Serpentes Linnaeus 1758 
Alethinophidia Nopcsa, 1923 
Macrostomata Müller, 1831 
Gen. et sp. nov. 
 
Diagnosis: serpiente de pequeño tamaño que presenta una morfología del 
vomer primitiva, consistente en un hueso elongado y con escasa 
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participación en la formación de la fenestra vomeronasal. Maxilar con 
diastema y dos dientes posteriores con un tamaño marcadamente mayor que 
los precedentes. Frontal más largo que ancho, parietal sin procesos 
supratemporales. Postorbitario bifurcado proximalmente. Palatino con un 
proceso vomerino (coanal) desarrollado. 
Material referido: El ejemplar MHNC 13323 consiste en un pequeño 
cráneo articulado, el cual presenta un buen estado de preservación, con 
excepción de dos de los elementos (prefrontal y parietal) los cuales muestran 
una leve deformación. Este espécimen se encuentra constituido por los 
siguientes elementos: septomaxilar izquierdo incompleto, vomer izquierdo 
incompleto, maxilar izquierdo, palatino izquierdo, ectopterigoides izquierdo, 
fragmento anterior de pterigoides izquierdo, prefrontal izquierdo, ambos 
frontales, paraesfenoides, postorbitario izquierdo y parietal. 
Procedencia geográfica y estratigráfica: Tiupampa, 100 km al Sudeste 
de la ciudad de Cochabamba, Departamento de Cochabamba, Bolivia. El 
especimen fue exhumado de los niveles medios de la Formación Santa Lucía 
(Paleoceno Inferior-Medio, ver Cap. 5.1), consistentes en areniscas 




 El vomer se encuentra levemente desplazado hacia atrás e inclinado 
oblicuamente de su posición original. Este hueso posee una longitud 
comparable a la presente en aletinofidios actuales, excepto los Caenophidia, 
los cuales muestran una importante reducción posterior del vomer. La 
región anterior, aunque algo deteriorada, parece estar completa. En vista 
ventral puede apreciarse que dicha parte posee forma triangular, 
acuñándose anteriormente con el septomaxilar y sobrepasando 
anteriormente al vomer, condición presente en la mayoría de los 
Macrostomata. En el tercio anterior puede apreciarse una concavidad bien 
marcada en el borde lateral, la cual se corresponde con el borde ventral de la 
fenestra vomeronasalis. Esta parece estar completa, pudiéndose observar 
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que el borde posterolateral de la misma no sobrepasa la línea transversal 
media de ésta. Esta condición se encuentra presente en los aletinofidios con 




Figura 69. Vista dorsal del cráneo del Taxón B. ec, ectopterigoides, fr, frontal, mx, 
maxilar, p, parietal, pal, palatino, pfr, prefrontal, po, postorbitario, smx, 
septomaxilar, v, vomer. 
 
de la fenestra vomeronasalis, encapsulando casi por completo al órgano de 
Jacobson (Groombridge, 1979). Aunque incompletas, podemos conocer la 
morfología de ambas láminas posteriores. La lámina posterior horizontal 
(palatina) posee un desarrollo equivalente al presente a Anilioidea y 
Macrostomata basales. De esta manera contrasta con el escaso o nulo 
desarrollo que posee esta lámina en los Caenophidia. La lámina posterior 
vertical también posee un buen desarrollo posterior, careciendo de la gran 
fenestra comúnmente presente en colubroideos, incluso no hay indicios de 
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un foramen en esta región, lo cual es usual en booideos. Usualmente en 
Macrostomata basales el extremo posterior de la lámina posterior vertical 
sobrepasa el borde anterior del frontal, contrastando con la corta extensión 
observada en los Caenophidia. Lamentablemente, debido al desplazamiento 
que sufrió el vomer en el taxón B, no es posible conocer con certeza esta 
condición, aunque por la longitud que posee este hueso, es muy probable que 
haya sobrepasado el borde anterior del frontal como ocurre en Anilioideos y 
Macrostomata basales. Aunque con dificultad, en vista dorsal puede 
apreciarse un foramen de importantes dimensiones alojado por encima y por 
detrás de la región correspondiente a la cupola jacobsoni. Este foramen (se 
desconoce si existían más) se corresponde con la salida para el nervio 
vomeronasal. Esta morfología parece indicar que el Taxón B no poseía la 
placa cribosa presente en Caeonophidia, probablemente la salida del nervio 
vomeronasal de la cupola jacobsoni se efectuó a través de uno o más 
forámenes, condición presente en Anilioideos y Macrostomata basales. 
 
• Septomaxilar 
 Este hueso se encuentra prácticamente completo, careciendo sólo del 
extremo anterior del proceso premaxilar, más específicamente de la 
superficie de contacto con este último elemento. Al igual que el vomer, este 
hueso posee una importante longitud y se encuentra desplazado de su 
posición de vida. Posee in importante proceso lateral, bien amplio en su base 
y con un proceso dorsal lateral proyectado posteriormente, cuyo extremo 
más posterior probablemente esté roto. Esta morfología es típica de las 
serpientes actuales, excepto los Caenophidia que exhiben una importante 
reducción del proceso lateral, llegando en la mayoría de los casos a carecer 
del proceso dorsal posterior de dicho proceso lateral (excepto Xenodermus 
javanicus). La región media del septomaxilar se encuentra ocupada por la 
sección correspondiente con la cupola jacobsoni, formando el techo y una 
pequeña porción dorsal del sector lateral de la misma. Posteriormente, el 
septomaxilar posee un modesto proceso posterior, el cual se encuentra en 
contacto con el sector mediodorsal del frontal. Esta posición, sin embargo, 
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resulta un artefacto de preservación debido al leve desplazamiento posterior 
del septomaxilar. El extremo del proceso posterior no posee la superficie 
condilar que presentan muchos colubroideos (ver Rieppel, 1978, 2007; 




Figura 70. Vista ventral del cráneo del Taxón B. ec, ectopterigoides, fr, frontal, 
mx, maxilar, p, parietal, pal, palatino, pfr, prefrontal, po, postorbitario, ps, 
paraesfenoides, smx, septomaxilar, v, vomer. 
 
que contacta a un labio anteriormente proyectado del proceso subolfatorio 
del frontal. Sin embargo, no debe descartarse un contacto septomaxilar-
frontal, ya que algunos colubroideos (e.g. Pareas, Micrurus) poseen un 
amplio contacto de este tipo sin necesidad de poseer superficies 




 Este hueso se encuentra completo, algo rotado en sentido medial. La 
lámina lateral, encargada de cubrir la glándula nasal y el aditus conchae, se 
encuentra muy reducida, condición similar a la presente en Anilius, 
Yurlunggur (Scanlon, 2007) y Colubroides. Ventralmente, puede observarse 
que sólo el sector más posterior del borde ventrolateral contacta a la 
superficie dorsal del maxilar. La lámina dorsal se encuentra fuertemente 
reducida, indicando que probablemente no existía un contacto con el nasal 
como ocurre en booideos actuales. En vista posterodorsal, puede apreciarse 
la existencia de dos procesos en forma de pié, los cuales conforman junto al 
maxilar el foramen lacrimal, esta conformación difiere de la presente en 
Anilioideos, Pythoninae y Caenophidia, en los cuales el foramen lacrimal se 
encuentra conformado enteramente por el prefrontal. El proceso en forma de 
pié medial es corto y ancho, y contacta tanto al maxilar como al palatino, 
mientras que el proceso en forma de pié lateral posee un escaso desarrollo y 
contacta enteramente al maxilar. Lamentablemente, no es posible observar 
la región anteromedial del prefrontal, zona en la que se encuentra el proceso 




 Este hueso se ha preservado completo, exhibiendo una importante 
longitud (9 mm). En vista ventral, puede apreciarse que el sector anterior 
del maxilar se curva levemente en sentido medial, siendo el resto del hueso 
recto. En vista lateral, el maxilar va adquiriendo altura hasta llegar a la 
altura del contacto con el prefrontal; luego de este punto, va reduciendo su 
altura hasta llegar a la zona de la diastema dentaria, donde alcanza su 
menor altura, exhibiendo una morfología aplanada. El proceso palatino se 
encuentra bien proyectado medialmente, exhibiendo una conformación 
cuadrangular, estando alojado justo por delante del punto medio del 
maxilar. Este proceso entra en contacto con el proceso maxilar del palatino 
en su borde posterior, hallándose solapado por encima de este proceso del 
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palatino. Posteriormente, puede apreciarse un proceso ectopterigoideo 
aplanado y aplicado sobre la superficie del cuerpo del maxilar, alojado en la 
región de la diastema dentaria, al igual que en Colubroides que poseen esta 
interrupciónn dentaria (ver McDowell, 1986); este proceso se encuentra en 
contacto con el proceso medial anterior del ectopterigoides, al igual de lo que 
puede observarse en Colubriformes actuales. La dentición maxilar se ha 
conservado satisfactoriamente, presentando 18 posiciones dentarias más dos 
posteriores, estas últimas estando separadas de las demás por una notoria 
diastema. Se conservaron 14 dientes, los cuales poseen características 
típicas de los Macrostomata, esto es, dientes elongados con un ápice agudo, y 
con una marcada flexión posterior a partir del tercio superior de los mismos. 
Además, poseen un tamaño similar, aunque se aprecia una sensible 
reducción de tamaño en los dientes más posteriores previos a la diastema. 




Figura 71. Maxilar izquierdo del Taxón B en vista lateral (A); B, imagen de 
microscopio electrónico de barrido (SEM) mostrando el sector posterior del 
maxilar en vista lateral. 
 
cuales han sido observadas en los sectores medial y lateral de los dientes 
maxilares de Colubriformes (Vaeth et al., 1985). Por detrás del diente 18, 
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existe una importante diastema hasta llegar al ultimo diente. Este posee 
una longitud y una morfología similar a las piezas dentarias medias 
precedentes, existiendo por detrás de éste una ultima posición dentaria 
alojada en el extremo posterior del maxilar. 
 
• Palatino 
 El palatino izquierdo se ha conservado satisfactoriamente, faltando 
sólo algunas piezas dentarias. Este hueso presenta un proceso maxilar de 
conformación algo triangular y proyectado lateralmente, alojado 
aproximadamente en el sector medio del palatino. Como se dijo 
previamente, este proceso entra en contacto con el proceso palatino del 
maxilar a través de un solapamiento siendo este último proceso el que se 
encuentra por encima del proceso maxilar del palatino. Probablemente, este 
tipo de contacto entre estos dos huesos sea producto del desplazamiento 
postmortem, resultando en un artefacto de preservación. La base del proceso 
maxilar se encuentra perforada por el foramen correspondiente a la rama 
maxilar del nervio trigémino, al igual que en algunos Anilioidea (e.g. 
Cylindrophis), Tropidophiidae (e.g. Trachyboa) y Colubroides en general. En 
el sector medial puede apreciarse un amplio proceso coanal (vomerino) de 
características similares al presente en Dinilysia, Aniliodea y algunos 
Macrostomata (e.g. Tropidophis), el cual posee como base todo el sector 
posterior medial del palatino. Lamentablemente, no es posible observar el 
tipo de contacto que posee el palatino con el pterigoides, debido a que esta 
zona se encuentra deteriorada. En vista ventral se observan 8 posiciones 
dentarias, claramente definidas por bolsillos subcirculares. Se han 
preservado algunos de los dientes palatinos, los cuales exhiben una sección 
subcircular, estando recurvados posteriormente al igual que los dientes 
maxilares, con los cuales comparten un diámetro similar. Esta 
homogeneidad dentaria ha sido observada por Mahler y Kearney (2006) en 
Colubroides (excepto Elapidae), contrastando con la marcada diferencia en 







Figura 72. Vista lateral derecha (A) e izquierda (B) del cráneo del Taxón B. ec, 
ectopterigoides, fr, frontal, mx, maxilar, p, parietal, pal, palatino, pfr, prefrontal, 
po, postorbitario, smx, septomaxilar, v, vomer. 
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 Se ha conservado el extremo más anterior de la rama palatina del 
pterigoides izquierdo articulada con el palatino. Estos elementos se 
relacionan mediante una sutura oblicua, estando el extremo correspondiente 
al pterigoides dispuesto lateralmente, proyectándose anteriormente del 
extremo posterior del palatino. Este pequeño fragmento de pterigoides  
presenta 4 posiciones dentarias, conservando un solo diente, el cual resulta 
ligeramente más pequeño que los observados en el palatino, condición  
similar a la presente en Macrostomata. El único diente preservado resulta 
de sección subcircular, presentando una muy leve curvatura posterior. 
 
• Ectopterigoides 
 Este elemento se encuentra completo y no parece haber sufrido 
deformación, con excepción del borde interno del proceso medial anterior, el 
cual parece haber sido dañado durante la preparación. En aspectos 
generales es un hueso elongado, con una región articular posterior y una 
anterior, siendo algo curvado medialmente. El extremo posterior posee 
forma redondeada, observándose claramente que la superficie de 
articulación con el pterigoides se encontraba ventralmente. Hasta llegar al 
extremo articular anterior, existe una extensión tubular breve. El extremo 
anterior posee una conformación aplanada y cuadrangular, aunque finaliza 
en dos procesos anteriores, uno lateral y uno medial, los cuales se hallan en 
contacto con la región más posterior del maxilar, al parecer sin llegar a 
contactar el extremo ventral del postorbitario. El proceso anterior lateral es 
más bien breve, aplicándose sobre la superficie dorsal del maxilar. El 
proceso anterior medial es un poco más elongado y grácil, estando en 
contacto con la superficie medial del proceso ectopterigoideo del maxilar. 
 
• Postorbitario 
 El postorbitario posee forma recurvada. Dorsalmente, se encuentra 
bifurcado en un proceso anterior de mayor longitud y en uno posterior de 
menor longitud. Como se dijera más arriba, el proceso anterior se aplica 
sobre el tercio posterior del borde dorsolateral del frontal, mientras que el 
proceso posterior rodea posteriormente al proceso postorbitario del parietal. 
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En vista lateral, el sector medio del postorbitario es bastante ancho, 
finalizando centralmente en un extremo ahusado. Al parecer el postorbitario 
no tiene contacto ventral, ni con el maxilar ni con el ectopterigoides, 
condición derivada presente en Macrostomata derivados. 
 
• Frontal 
  Al igual que en Macrostomata derivados, el hueso frontal posee 
forma claramente rectangular, siendo su eje mayor el longitudinal. El 
proceso subolfatorio se encuentra fusionado con el pilar medial, al igual que 
en Acrochordus y colubroideos (Rieppel, 2007). No existen indicios de cresta 
preorbitaria. El borde dorsolateral es netamente cóncavo, y su parte 
posterior recibe al proceso anterior del extremo dorsal del postorbitario. 
Existe un foramen óptico (II) bien desarrollado, el cual se encuentra 
conformado por partes iguales entre el frontal y el parietal, excluyendo al 
paraesfenoides de la conformación del mismo. De esta manera, la 
conformación del foramen óptico difiere de la presente en las serpientes 
avanzadas, en las cuales el piso del foramen óptico se encuentra conformado 
por el paraesfenoides (ver Underwood, 1967a,b). Anterior al foramen óptico 
el frontal posee una excavación más o menos tubular, la cual finaliza en el 
foramen. El borde posterior dorsal, el cual está en contacto con el parietal, 




 El parietal se encuentra completo, aunque puede observarse una 
pequeña deformación en la región anterolateral del mismo. En vista dorsal, 
el parietal posee una longitud corta, debido a la fuerte reducción o ausencia 
de los procesos supratemporales. De esta manera, el cuerpo principal de este 
elemento se encuentra conformado por la región de la tabla parietal (el cual 
se encuentra notablemente desarrollado en sentido transversal) y por una 
región posterior que se debió superponer al hueso supraoccipital. Esta 
morfología se observa en Macrostomata derivados a partir de los 
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Tropidophiidae, ya que los demás aletinofidios poseen un parietal con una 
longitud notablemente mayor. En los márgenes laterales no se observan las 
crestas típicas de muchos colubroideos y tropidofidos para la inserción de la 
musculatura adductora mandibular, aunque esto puede deberse al estadío 
ontogenético del ejemplar. En los extremos anterolaterales se encuentran los 
procesos postorbitarios, los cuales se encuentran constituidos por una 
proyección más o menos cilíndrica y de extremo romo, la cual se aloja entre 
los dos procesos del extremo dorsal del hueso postorbitario. Como ya fuera 








6.1 Revisión de las hipótesis filogenéticas propuestas previamente 
para las serpientes 
 
A través de los últimos 200 años, naturalistas y científicos han utilizado 
una serie de caracteres y metodologías en sistemática para lograr conocer las 
relaciones entre las distintas agrupaciones de serpientes. Muchas de estas 
investigaciones se llevaron a cabo antes de que se desarrollaran los modernos 
métodos filogenéticos como la sistemática filogenética; sin embargo, resulta 
llamativa la similitud de las agrupaciones reconocidas siguiendo tanto los 
conceptos de la escuela “evolucionista” como los de la sistemática filogenética. 
Más allá de la larga historia de estudios anatómicos y sistemáticos 
acerca de las serpientes, las relaciones filogenéticas de este particular grupo de 
lepidosaurios permanecen parcialmente sin resolver. Aún en la actualidad, con 
el advenimiento de técnicas moleculares y un conocimiento cada vez más 
profundo acerca de los rasgos anatómicos de las especies vivientes, no ha sido 
posible lograr aún un consenso acerca de las distintas agrupaciones que fueran 
propuestas para el clado Serpentes. Este escenario se ha visto aún más 
complicado al intentar incluir en dichas clasificaciones a los taxones fósiles, los 
cuales han generado crispadas discusiones acerca de su posición en el árbol 
genealógico de las serpientes (ver Rieppel y Kearney, 2001). 
Este capítulo pretende contribuir con la mayor cantidad de información 
posible a este esfuerzo por conocer en mejor grado las relaciones filogenéticas 
de las serpientes, incluyendo nuevos taxones, caracteres, y metodologías de 
análisis, combinando dichas fuentes de información. Para ello, es preciso 
presentar un rápido repaso de las principales hipótesis filogenéticas previas, 





 Esta etapa de los estudios filogenéticos de serpientes se caracteriza por 
la utilización casi exclusiva de caracteres morfológicos, los cuales fueron 
analizados bajo una visión netamente evolucionista. Llamativamente, muchos 
autores reconocieron precozmente agrupamientos que hoy en día se han visto 
confirmados con un cuerpo de información más voluminoso y analizado 
mediante métodos sistemáticos más rigurosos. Por ejemplo, agrupaciones muy 
especiosas de serpientes como los Scolecophidia (“víboras ciegas”) y los 
Colubroidea fueron propuestas desde los primeros intentos de ordenamiento, 
observándose una notable estabilidad de estos grupos. 
El primero en realizar un ordenamiento de los grupos de serpientes fue 
André Marie Constant Dumeril (1806), el cual utilizó como carácter principal la 
presencia o ausencia de gastrotegas (escamas ventrales) para definir a los 
“Homodermes” (sin gastrotegas) que incluyen a los Scolecophidia modernos, y 
los “Hétérodermes” (con gastrotegas) que incluyen a los Alethinophidia 
modernos. Otro precursor fue Blasius Merrem (1820) el cual utilizó caracteres 
pertenecientes al aparato mandibular, creando al grupo “Typhlini” (con 
mandíbulas rígidas) para los Scolecophidia modernos, y “Glutones” (con 
mandíbulas móviles) para los demás ofidios. Otros autores (e.g. Müller, 1831; 
Cope, 1864) continuaron utilizando esta gran dicotomía basal, agregando otros 
caracteres tales como la estructura del suspensorio o la morfología mandibular. 
Otro de los órganos tenidos en cuenta para la filogenia de las serpientes han 
sido los dientes, los cuales fueron utilizados por Duméril (1853) para reconocer 
a los grupos “Opotérodontes” (por la carencia de dientes en el maxilar o el 
dentario), Aglyphodontes (dientes carentes de surcos asociados con las 
glándulas de veneno), Opistoglyphes (con dientes posteriores del maxilar 
acanalados), Protéroglyphes y Solenoglyphes (dientes anteriores del maxilar 
con canales intradentarios). Posteriormente a estos ensayos sistemáticos, el 
naturalista Edward Drinker Cope (1864, 1865) utilizó principalmente 
caracteres viscerales (como los pulmones y los hemipenes), remarcando su 
utilidad a niveles microsistemáticos. Los primeros autores en incorporar 
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información paleontológica fueron George Albert Boulenger (1893) y Werner 
Janensch (1906). No obstante, es Franz Nopcsa (1923) quien utiliza la 
información paleontológica (principalmente la aportada por Janensch) más sus 
descripciones de serpientes marinas provenientes de los Balcanes (e.g. 
Pachyophis) para la formulación de su hipótesis filogenética. Nopcsa reconoció 
tres grandes agrupamientos de serpientes: los Cholophidia (principalmente 
conformado por formas fósiles), los Angiostomata (víboras ciegas, 
Scolecophidia), y los Alethinophidia (anilioideos y serpientes derivadas). Pero lo 
más importante de la hipótesis de agrupamiento propuesta por este autor es su 
inferencia acerca del origen acuático de las serpientes, formando parte de la 
radiación de los saurios Varanoidea marinos (e.g. mosasaurios, aigialosaurios).  
Ya a mediados del siglo XX, el paleontólogo francés Robert Hoffstetter 
(1939, 1955) sentó las bases de las hipótesis filogenéticas que perduraron hasta 
la adopción de la sistemática filogenética como metodología predominante. Este 
autor reconoció las agrupaciones postuladas por Nopcsa, esto es Cholophidia, 
Angiostomata y Alethinophidia, y subdividió esta última en Henophidia 
(pitones, boas y formas similares) y Caenophidia (serpientes más derivadas). 
 En la segunda parte del siglo XX entraron en escena los herpetólogos 
Garth Underwood y Samuel McDowell, quienes establecieron las bases de las 
hipótesis filogenéticas actuales. Underwood (1967a,b) fue uno de los 
precursores de la utilización de la “evidencia total”, ya que su clasificación de 
las serpientes se basó en un amplio set de datos fenotípicos, tanto morfológicos 
como citogenéticos y bioquímicos. Este autor determinó de manera contundente 
la monofilia de los Scolecophidia (Anomalepididae, Leptotyphlopidae y 
Typhlopidae) y su posición basal con respecto a las demás serpientes, además 
de remarcar la naturaleza parafilética de ciertas agrupaciones propuestas 
anteriormente tales como los Henophidia (Fig. 73). 
Por otro lado McDowell (e.g. 1974, 1975, 1979, 1987) revisó las anteriores 
clasificaciones y definió numerosos caracteres morfológicos, los cuales utilizó 
para la definición y agrupamiento de varios grupos dentro de “Henophidia” (e.g. 
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Anilioidea) (Fig. 74). Este autor mantuvo el uso de Cholophidia (propuesto por 
Nopcsa) para agrupar a las serpientes fósiles (Simoliopheidae, Madtsoiidae y 
Dinilysiidae). Dentro de Simoliopheidae, McDowell incluyó a Pachyophis y 
Pachyrhachis, remarcando los caracteres serpentiformes de este último género, 
infiriendo que estos escamados marinos pudieron pertenecer a un grupo 
temprano de serpientes marinas aberrantes (McDowell, 1987: 7). 
 
 
Figura 73. Clasificación de las serpientes propuesta por Underwood (1967). 
 
Etapa cladística 
 A partir del desarrollo y aceptación cada vez más generalizado de la 
metodología cladística, se han publicado en los últimos 20 años numerosos 
trabajos en los cuales se presentan hipótesis filogenéticas alternativas acerca 
de las relaciones de parentesco de los lepidosaurios en general y de las 
serpientes vivientes en particular. 
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 La primera hipótesis filogenética de serpientes basada en la metodología 
cladística y que se basó en información morfológica fue presentada por Kluge 
(1991) en su trabajo sobre la filogenia de los Boinae, aunque lamentablemente 
este autor no explicitó los caracteres utilizados ni el tipo de análisis que 
produjo dicha hipótesis. Luego fue publicada la hipótesis filogenética de 
Cundall et al. (1993), basada en caracteres morfológicos osteológicos y 
viscerales, la cual resultó del intento de éstos autores de tratar de posicionar 




Figura 74. Clasificación de las serpientes propuesta por McDowell (1987). 
 
En la actualidad, las hipótesis propuestas acerca de las relaciones 
filogenéticas de las serpientes y su relación con otros escamados resultan ser 
sustancialmente diferentes en partes críticas de su topología (e.g. Tchernov et 
al., 2000; Lee y Scanlon, 2002). Paradójicamente, la información anatómica 
utilizada para formular estas hipótesis contrastantes es prácticamente la 
misma, difiriendo en el enfoque metodológico con que se han tratado a los 








Figura 75. Principales hipótesis filogenéticas de serpientes basadas en caracteres 
morfológicos publicadas hasta la fecha. 
 
caracteres morfológicos reflejan ciertos agrupamientos relevantes, como por 
ejemplo la dicotomía basal entre los Scolecophidia y Alethinophidia, la posición 
basal de los Anilioidea con respecto a los demás Alethinophidia, la monofilia de 
los Macrostomata, y la monofilia de los Caenophidia. Sin embargo, algunos 
grupos continúan sin encontrar un consenso, como por ejemplo los Booidea, los 
Macrostomata basales Xenopeltis y Loxocemus, y como caso más emblemático 
las especies fósiles. Tanto las serpientes marinas Cretácicas de Medio Oriente 
(Pachyrhachis, Haasiophis, y Eupodophis), Dinilysia patagonica, y las 
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serpientes terrestres Terciarias Australianas (Wonambi y Yurlunggur) poseen 
ubicaciones diferentes dentro de las topologías obtenidas, las cuales reflejan 
una posición netamente basal (Scanlon y Lee, 2000; Scanlon, 2006) o una 
posición intermedia (Tchernov et al., 2000; Rieppel et al., 2002; Apesteguia y 
Zaher, 2006) dentro del árbol de las serpientes. 
En su reciente filogenia de Squamata basada en caracteres morfológicos, 
Conrad (2008) obtuvo interesantes resultados con respecto a la posición 
filogenética de las serpientes dentro de Scleroglossa (Fig. 76). Por su abundante 
cantidad de terminales y el análisis crítico de los caracteres empleados, la 
hipótesis filogenética propuesta por Conrad (2008) resulta uno de los más 
importantes aportes a la filogenia de las serpientes que se han publicado 
recientemente. Este autor incluyó un gran número de taxones actuales y 
fósiles, entre los que se encuentran las serpientes marinas cretácicas y 
Dinilysia patagonica. En esta exhaustiva filogenia, Serpentes se encuentra 
profundamente incluida dentro de Scincoidea, al igual que Dibamidae y 
Amphisbaenia. Así, los scincoideos ápodos Feylinidae, Acontidae, Dibamidae y 
Amphisbaenia representan los grupos emparentados sucesivos de las 
serpientes, todos ellos agrupados en un clado denominado por Conrad (2008) 
como Scincophidia. Dinilysia, junto a Wonambi y Pachyophis se encuentran 
incluídas dentro de Serpentes, estando posicionadas por delante de los 
Scolecophidia (recuperado como el clado más basal de serpientes) y como 
grupos hermanos sucesivos de los Alethinophidia, conformando un clado con los 
Alethinophidia denominando Oculatophidia. A partir de la utilización de 
caracteres moleculares, la sistemática ha sufrido una revolución sin 
precedentes, generada principalmente por la capacidad tecnológica de 
extracción y secuenciación de ADN. Dentro de los vertebrados, los Squamata 
son uno de los grupos que mayores novedades filogenéticas ha reportado 





Figura 76. Cladogramas acotados (consenso de Adams) obtenidos por Conrad (2008). 
A la izquierda puede observarse la inclusión de Serpentes dentro de Scincoidea, 
mientras que a la derecha se aprecia la posición filogenética de Dinilysia y las 
serpientes marinas cretácicas. 
 
2008). Desde los primeros estudios filogenéticos a partir de alozimas y 
distancia inmunológica (e.g. Cadle, 1988), hasta los actuales análisis cladísticos 
basados en numerosos genes procedentes de organelas y del núcleo celular (e.g. 
Wiens et al., 2008), han aparecido novedosas e insospechadas señales 
filogenéticas, las cuales previamente no fueron reconocidas por los análisis 
basados en morfología. 
El primer análisis filogenético de serpientes basado en ADN fue el 
publicado por Heise y colaboradores (1995), los cuales incluyeron a serpientes 
avanzadas en su mayoría, además de algunos representantes de serpientes 
basales; este estudio se basó exclusivamente en secuencias de ADN 
mitocondrial (utilizando los genes 12s y 16s). Entre los resultados más 
sobresalientes de este estudio pionero, emergen los Scolecophidia como un 
taxón parafilético (Liotyphlops como grupo hermano de las demás serpientes, 
por fuera de Typhlops + Leptotyphlops), los Henophidia (pobremente 
representado) forman un taxón monofilético (aunque Boa se encuentra como 





Figura 77. Hipótesis filogenéticas basadas en caracteres moleculares presentada por 





Figura 78. Árbol filogenético de serpientes basado en 20 genes nucleares y 
mitocondriales (Wiens et al., 2008).  
 
grupo hermano de los Colubroidea, aparece dentro de los Henophidia. También 
en el mismo año, Forstner et al. (1995) publicaron una filogenia molecular en la 
cual incluyen serpientes, una serie de saurios y otros tetrápodos, obtieniendo 
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como resultado más relevante la relación entre los Anguimorpha (representado 
por el género Varanus) y las serpientes. 
Ya en tiempos más recientes, Slowinski y Lawson (2002) y los trabajos de 
Vidal y colaboradores (Vidal y Hedges, 2002, 2004; Vidal y David, 2004; Vidal 
et al., 2007) utilizaron un creciente número de genes mitocondriales y 
nucleares en sus análisis, reconociendo agrupamientos que claramente 
contrastan con las topologías morfológicas tradicionales. Un claro ejemplo es el 
clado reconocido de aletinofidios basales conformado por las serpientes 
Sudamericanas Anilius scytale y los Tropidophiidae (Tropidophis y Trachyboa), 
este último grupo tradicionalmente considerado como Macrostomata derivados. 
Adicionalmente, estos análisis basados en caracteres moleculares han reforzado 
las suposiciones previas que sustentaban la naturaleza polifilética de los 
Anilioidea, como así también de la familia Boidae. Sin embargo, el mayor 
aporte de los análisis moleculares a la filogenia de las serpientes ha sido el 
ordenamiento que han producido dentro de las serpientes más avanzadas, los 
Caenophidia. Con la excepción de los trabajos de Underwood (1967a,b) y 
McDowell (1986, 1987), las hipótesis de agrupamiento basadas en morfología 
no habían podido generar consensos en la macrosistemática de Caenophidia, 
existiendo algunos análisis morfológicos pero de pequeños grupos como 
Viperidae o Elapidae (e.g. Marx y Rabb, 1972; Mcarthy, 1985; Werman, 1992; 
Gutberlet y Harvey, 2002; Scanlon y Lee, 2004). Actualmente, existen grandes 
consensos con respecto a importantes agrupaciones dentro de Caenophidia, las 
cuales han podido ser corroboradas en diferentes análisis efectuados (Vidal, 
2002; Vidal y Hedges, 2002; Lawson et al., 2005; Zaher et al., 2009). 
Hasta la fecha, el único análisis cladístico de serpientes basado en 
evidencia morfológica y molecular es el realizado por Lee et al. (2007). Este 





Figura 79. Cladograma obtenido a partir de maxima verosimilitud publicado por 
Townsend et al (2007), basado en caracteres moleculares (genes rag-1 y C-mos). 
 
en la filogenia publicada por Lee y Scanlon (2002), sumado a las secuencias de 
ADN mitocondriales y nucleares utilizadas por Wilcox et al. (2002), Slowinski y 
Lawson (2002) y Vidal y Hedges (2004). Para esta filogenia, Lee et al. (2007) 





Figura 80. Cladograma de consenso estricto de dos árboles más parsimoniosos 
presentado por Lee et al. (2002), único análisis combinado (caracteres morfológicos y 
moleculares) publicado hasta la fecha. 
 
basados en máxima parsimonia (Fig. 80), máxima verosimilitud y análisis 
basados en probabilística Bayesiana. Así, se recuperaron algunas agrupaciones 
tradicionalmente reconocidas (Scolecophidia, Alethinophidia, Macrostomata) 
aunque se destaca la parafilia de los Anilioidea, como así también la polifilia de 
los Booidea. 
En conclusión, resulta claro que la filogenia de las serpientes se 
encuentra en plena ebullición, producto de un cuerpo de información en 
constante crecimiento, ya sea a través de nuevas metodologías como así 
también a través de la incorporación de nuevos taxones actuales y fósiles. 
 
6.2 Análisis filogenético 
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Para efectuar un análisis sobre cualquier escenario evolutivo se debe 
hacer referencia explícita a un marco filogenético (Brooks y McLennan, 1991). 
Por ello, resulta fundamental para la discusión de los resultados de esta tesis 
doctoral conocer de manera fehaciente las relaciones de parentesco de los 
cuatro taxones descriptos en los capítulos anteriores. Para ello se considerarán 
las relaciones filogenéticas de las serpientes actuales y los grupos fósiles mejor 
conocidos, como así también sus grupos externos más inmediatos, a fin de 
analizar la posición filogenética de estas serpientes fósiles. 
 
6.2.1 Definición de clados mayores 
Serpentes: Scolecophidia, Alethinophidia más todos los organismos que 
comparten el antecesor común más cercano con estos taxones mas que con 
cualquier otro grupo (Estes et al., 1988). 
Scolecophidia: el antecesor común más reciente de Typhlopidae, 
Leptotyphlopidae y Anomalepididae, y todos sus descendientes.  
Alethinophidia: El antecesor común mas reciente de Anilioidea, 
Macrostomata, y todos sus descendientes. 
Macrostomata: El antecesor común más reciente de Xenopeltis, 
Loxocemus, Booidea, Caenophidia, y todos sus descendientes. 
Caenophidia: El antecesor común más reciente de Acrochordidae, 
Colubroides, y todos sus descendientes. 
Colubroides: El antecesor común más reciente de Xenodermatidae, 
Colubriformes, y todos sus descendientes (Zaher et al., 2009). 
 
6.2.2 Taxones utilizados como terminales 
 Debido a que el siguiente análisis incluirá tanto caracteres morfológicos 
como también caracteres moleculares, serán utilizados como taxones 
terminales especies representativas de todas las grandes agrupaciones de 
serpientes actuales reconocidas hasta el momento y que fueron utilizadas en 
otros análisis filogenéticos previos (Tchernov et al., 2000; Lee y Scanlon, 2002; 
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Apesteguia y Zaher, 2006), además de todos los taxones fósiles que se 
encuentran actualmente en discusión. En el caso de los Colubroides, grupo que 
posee la mayor diversidad dentro del clado Serpentes, se utilizará la mayor 
cantidad de especies de los principales grupos actualmente reconocidos. Sin 
embargo, esta elección se ha visto limitada por la disponibilidad de ejemplares 
y la escasa bibliografía sobre la anatomía de Colubroides en general. Como 
grupos externos fueron elegidas especies de todos los grupos de escamados que 
actualmente han sido propuestos como posibles grupos hermanos de las 
serpientes (Cundall et al., 1993; Tchernov et al., 2000; Lee y Scanlon, 2002; 





• †Mosasaurus hoffmani 
Horizonte y localidad: Maastrichtiano (Cretácico Superior), Holanda. 
 
TAXONES ACTUALES 
• Lanthanotus borneensis Steindachner, 1878 
Distribución geográfica: Indonesia (Borneo) y Malasia (Sarawak) 
 
• Amphisbaena alba Linnaeus, 1758 
Distribución geográfica: Panamá, Colombia, Venezuela, Guayana, Surinam, , 
Perú, Bolivia (Beni, La Paz, Santa Cruz), Brasil (Río de Janeiro, Goias), Norte 
de Paraguay y Ecuador. 
 
• Dibamus novaeguineae Duméril & Bibron, 1839 
Distribución geográfica: S de Filipinas, Indonesia (Ternate, Komodo), SE Sri 





Figura 81. Taxones actuales utilizados como grupos externos. A, Lanthanotus 






• †Najash rionegrina 
Horizonte y localidad: Formación Candeleros (Cretácico Superior-
Cenomaniano), Argentina. 
 
• †Dinilysia patagonica 
Horizonte y localidad: Formación Bajo de la carpa (Cretácico Superior-
Santoniano) y Formación Anacleto (Cretácico Superior-Campaniano), 
Argentina. 
 
• †Wonambi naracoortensis 




• †Yurlunggur sp. 
Horizonte y localidad: Oligoceno-Pleistoceno, NE y Centro de Australia. 
 
• †Pachyrhachis problematicus 
Horizonte y localidad: Formación Bet-Meir (Cretácico Superior-Cenomaniano), 
Israel. 
 
• †Haasiophis terrasanctus 
Horizonte y localidad: Formación Amminadav o Bet-Meir (Cretácico Superior-
Cenomaniano), Israel. 
 
• †Eupodophis descouensi 
Horizonte y localidad: Canteras de Namoura (Cretácico Superior-
Cenomaniano), N de Líbano. 
 
• †Taxón A 
Horizonte y localidad: Formación Santa Lucía (Paleoceno Inferior-Medio), 
Centro de Bolivia. 
 
• †Taxón B 
Horizonte y localidad: Formación Santa Lucía (Paleoceno Inferior-Medio), 
Centro de Bolivia. 
 
TAXONES ACTUALES 
• Leptotyphlops humilis (Baird y Girard, 1853) 
Distribución geográfica: Estados Unidos (S California, S Nevada, S Arizona, S 
Nuevo México, S Texas), México (Baja California, Sonora, Chihuahua, Sinaloa, 
N Coahuila, N Durango). 
 
• Typhlops jamaicensis (Shaw, 1802) 
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Distribución geográfica: Jamaica 
 
• Liotyphlops albirostris (Peters, 1857) 
Distribución geográfica: Costa Rica, Panamá, Colombia, Brasil (Espirito Santo, 
Sao Paulo, Paraná, Mato Grosso), Venezuela (Distrito Federal, Táchira, 




Figura 82. Representantes de Scolecophidia incluídos en el análisis. A, Leptotyphlops 
humilis (Leptotyphlopidae); B, Typhlops jamaicensis (Typhlopidae); C, Liotyplops 
albirostris (Anomalepididae). 
 
• Anomochilus leonardi Smith, 1940 
Distribución: O Malasia, Borneo. 
 
• Anilius scytale (Linnaeus, 1758) 
Distribución geográfica: Amazonía brasilera (Ceará, Goiás, Mato Grosso), 
Venezuela, Colombia, Bolivia, Ecuador, Guayana francesa, Perú, y Bolivia. 
 
• Cylindrophis ruffus (Laurenti, 1768) 
Distribución geográfica: Indonesia (Sumatra, Riau, Banka, Borneo, Java, Sula, 
Buton), Sri Lanka,O Malasia, Tailandia, Laos, Vietnam, Myanmar, Camboya, y 
China (Hainan, Hong Kong, Fujian). 
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• Uropeltis melanogaster (Gray, 1858) 




Figura 83. Representantes de Anilioidea utilizados como terminales. A, Cylindrophis 
ruffus (Cylindrophiidae); B, Uropeltis melanogaster (Uropeltidae); C, Anomochilus 
leonardi (Anomochilidae); D, Anilius scytale (Aniliidae). 
 
• Xenopeltis unicolor Boie, 1827 
Distribución geográfica: Tailandia, China, O Malasia, Indonesia, Camboya; 
India, Myanmar, Filipinas, Singapur, y Vietnam. 
 
• Loxocemus bicolor Cope, 1861 
Distribución geográfica: SE México, Guatemala, Honduras, El Salvador, 
Nicaragua, y Costa Rica 
 
• Python molurus (Linnaeus, 1758) 
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Distribución geográfica: S China, Pakistán, Nepal, Indonesia, Bangladesh, 
Camboya, India, Laos, Malasia, Myanmar, Filipinas, Singapur, Tailandia, y 
Vietnam. 
 
• Boa constrictor Linnaeus, 1758 




Figura 84. Representantes de Macrostomata basales. A, Xenopeltis unicolor; B, 
Loxocemus bicolor; Python reticulatus; Boa constrictor. 
 
• Eryx miliaris (Pallas, 1773) 
Distribución geográfica: S Rusia (Cáucaso) hasta Kazakhstan, N Irán, 
Afganistán, Turkmenistan, Uzbekistan, China, y Mongolia. 
 
• Lichanura trivirgata Cope, 1861 
 217 
Distribución geográfica: Estados Unidos (S California, SO Arizona), y México 
(Baja California, O Sonora). 
 
• Ungaliophis continentalis Müller, 1880 
Distribución geográfica: México (Chiapas), Guatemala, Honduras, Nicaragua, y 
Costa Rica. 
 
• Exiliboa placata Bogert, 1968 




Figura 85. Representantes de Booidea incluídos en el análisis filogenético. A, 
Ungaliophis continentalis; B, Lichanura trivirgata; C, Eryx miliaris; D, Exiliboa 
placata. 
 
• Casarea dussumieri (Schlegel, 1837) 
Distribución geográfica: Isla Redonda (Océano Indico) 
 
• Tropidophis haetianus Cope, 1879 
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Distribución geográfica: Cuba, Jamaica. 
 
• Trachyboa boulengeri Peracca, 1910 




Figura 86. Serpientes Macrostomata derivadas incluidas en el análisis filogenético. 
A, Trachyboa boulengery; B, Tropidophis haetianus; C, Casarea dussumieri; D, 
Acrochordus granulatus. 
 
• Acrochordus granulatus Schneider, 1799 
Distribución geográfica: China (Hainan), Nueva Guinea, Islas Salomón, 
Australia (costas del North Territory, Queensland, West Australia), Indonesia, 
Bangladesh, Camboya, India, Malasia, Myanmar, Filipinas, Singapur, Sri 
Lanka, Tailandia, y Vietnam. 
 
• Xenodermus javanicus Reinhardt, 1836 
Distribución geográfica: Myanmar, Tailandia, O Malasia, e Indonesia 





Figura 87. Especies de la familia Viperidae incluídas en el análisis filogenético. A, 
Bitis arietans; B, Bohtrops alternatus; C, Azemiops feae; D, Agkistrodon contortrix; E, 
Crotalus durissus; F, Parias sumatranus. 
 
• Bitis arietans Merrem, 1820 
Distribución geográfica: Sudáfrica, Namibia, Botswana, Zimbabwe, 
Mozambique, Malawi, Zambia, Angola, Tanzania, Burundi, Rwanda, Uganda, 
Kenya, Congo, Gabon, Burkina Faso, Camerún, Nigeria, Benin, Togo, Ghana,  
Liberia, Sierra Leona, Eritrea, Etiopía, Somalia, Guinea-Bissau, Gambia, 
Senegal, Mauritania, Mali, Argelia, Marruecos, SO Arabia Saudita, y Omán. 
 
• Parias sumatranus (Raffles, 1822) 
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Distribución geográfica: Indonesia (Borneo, Nias, Mentawi, Sumatra, Bangka, 
Billiton), O Malasia, S Tailandia, y Singapur. 
 
 
• Agkistrodon contortrix (Linnaeus, 1766) 
Distribución geográfica: Estados Unidos, México (NE Chihuahua, N Coahuila) 
 
• Crotalus durissus Linnaeus, 1758 
Distribución geográfica: México, Belize, Guatemala, Honduras, El Salvador, 
Nicaragua, Costa Rica, Brasil, Venezuela, Guyana, Surinam, N Argentina,  
Paraguay, Bolivia, Uruguay, y Colombia. 
 
• Bothrops alternatus Duméril, Bibron & Duméril 1854 
Distribución geográfica: NE/C Argentina, Uruguay, Paraguay, Brasil (Río 
Grande do Sul, Santa Catarina, Paraná, São Paulo, Minas Gerais, Goiás, Mato 
Grosso do Sul) 
 
• Azemiops feae Boulenger, 1888 
Distribución geográfica: N Myanmar, N Vietnam S/C China, y SE Tíbet. 
 
• Atractaspis irregularis (Reinhardt, 1843) 
Distribución geográfica: Guinea, Liberia, Costa de marfil, Ghana, Togo, Benin, 
Nigeria, Ecuatorial Guinea, Gabón, Congo, N Angola, Etiopía, Eritrea, Kenya, 
NE Tanzania, Uganda, Rwanda, S Sudán, República Centro Africana, 





Figura 88. Colubroides basales incluidos en el análisis filogenético. A, Xenodermus 
javanicus; B, Atractaspis irregularis. 
 
• Bungarus fasciatus (Schneider, 1801) 
Distribución geográfica: Bangladesh, Brunei, Myanmar, Camboya, S China, 
NE India, Nepal, Indonesia (Sumatra, Java, Borneo), Laos, Macao, Malasia, 
Singapur, Tailandia, y Vietnam. 
 
• Dendroaspis polylepis Günther, 1864 
Distribución geográfica: Angola, Botswana, Burkina Faso, República 
Centroafricana, Eritrea, Senegal, Guinea, Mali, Camerún, Etiopía, Costa de 
Marfil, Kenya, Malawi, Mozambique, Namibia, República Centro Africana, 
Somalia, Tanzania, Uganda, Congo, Zambia, y Zimbabwe. 
 
• Naja nivea (Linnaeus, 1758) 
Distribución geográfica: C/S Namibia, SO Botswana, y O Sudáfrica. 
 
• Micrurus fulvius (Linnaeus, 1766) 





Figura 89. Especies de la familia Elapidae incluidos en el análisis filogenético. A, 
Dendroaspis polylepis; B, Bungarus fasiatus; C, Naja nivea; D, Micrurus fulvius. 
 
• Lycophidion capense (Smith, 1831) 
Distribución geográfica: Namibia, Botswana, Sudáfrica (Transvaal, Natal, 
Cabo), Angola, Zimbabwe, Mozambique, Tanzania, Kenya, Burundi, Rwanda, 
Uganda, O Etiopía, Eritrea, Somalia, Sudan, S Egipto, Zambia, Sudan, N/E/S 
Congo, Malawi, República Centro Africana, y Camerún. 
 
• Macrelaps microlepidotus (Günther, 1860) 
Distribución geográfica: Sudáfrica (Natal, Cabo) 
 
• Mehelya capensis (Smith, 1847) 
Distribución geográfica: Zimbabwe, S Mozambique, NE Namibia, N/SO 
Botswana, NE Sudáfrica, Camerún, Somalia, Malawi, Tanzania, Angola, 






Figura 90. Colubroides africanos incluidos en el análisis filogenético. A, Mehelya 
capensis; B, Macrelaps microlepidotus; C, Lycophidion capense. 
 
• Nerodia rhombifer (Hallowell, 1852) 
Distribución geográfica: USA (Texas, Oklahoma, Kansas, Louisiana, Arkansas, 
Missouri, Illinois, SO Indiana, W Tennessee, Misisipi, Alabama), México (NE 
Coahuila, Nuevo León, Tamaulipas, Veracruz). 
 
• Natrix natrix (Linnaeus, 1758) 
Distribución geográfica: Europa, Turquía, N Irán, Siria, NO China (Xinjiang), 
Marruecos, Argelia, Túnez, Rusia, Georgia, Azerbaiyán, Kazakhstan, 
Turkmenistan, y NO Mongolia. 
 
• Diadophis punctatus (Linnaeus, 1766) 
Distribución geográfica: SE Canadá, Estados Unidos, y N México. 
 
• Lampropeltis getula (Linnaeus, 1766) 
Distribución geográfica: Estados Unidos y México. 
 
• Philodryas baroni Berg, 1895 
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Distribución geográfica: C/N Argentina, Paraguay, y Bolivia. 
 
• Leptodeira annulata (Linnaeus, 1758) 
Distribución geográfica: México, América Central, Guayana Francesa, 
Colombia, Venezuela, Brasil (Paraná, Amapá, Amazonas, Pará, Rondonia, 




Figura 91. Representantes de Colubroidea incluidos en el análisis filogenético. A, 
Natrix natrix; B, Nerodia rhombifer; C, Lampropeltis getula; D, Diadophis punctatus; 
E, Philodryas baroni; F, Leptodeira annulata. 
 




En su análisis acerca de la calidad de la información a la hora de realizar 
un análisis filogenético, Rieppel y Kearney (2002) sostienen que ésta no 
depende de una cuestión cuantitativa (número de caracteres a utilizar) o del 
tipo de carácter a utilizar sino de un profundo análisis de los mismos. De esta 
manera, a continuación se procederá a analizar los caracteres conflictivos y 
delimitar claramente los estados de cada uno, para así tratar de evitar 
confusiones en la codificación de los distintos estados de los caracteres. 
Como base del listado de caracteres osteológicos a ser utilizados en el 
presente análisis filogenético, se han tomado a los estudios cladísticos más 
abarcativos sobre serpientes, comenzando por el trabajo de Cundall et al. 
(1993). Sin embargo, se debe destacar que otros trabajos anatómico/ 
sistemáticos menos abarcativos (e.g. Groombridge [1979] acerca del vomer en 
Caenophidia) han sido igualmente consultados a pesar de que los mismos no 
enumeren discretamente los caracteres o sus estados. Estos caracteres 
obtenidos de la literatura son citados entre corchetes al final de cada definición 
del carácter, haciéndose referencia en cada caso de los caracteres que resultan 
iguales en las diferentes filogenias consultadas. En los casos que se consideró 
necesario, se han redefinido caracteres, como así también se han realizado 
comentarios sobre los mismos, principalmente sobre los caracteres que poseen 
un tratamiento confuso en los trabajos donde se los ha publicado. Los 
caracteres nuevos incorporados también han sido definidos y comentados, 
pudiéndose identificar éstos por la falta referencias entre corchetes al final de 
cada definición. 
Los estados de los caracteres fueron identificados utilizando la 
metodología clásica (tests de homologías primarias) siguiendo a los siguientes 





1. Implantación dentaria en las hileras marginales (i.e maxilar y 
mandibular) de tipo pleurodonte (0), o de tipo "Alethinophidia" (1). 
[Rieppel et al., 2002: C1-Apesteguía y Zaher, 2006: C1] 
 Este carácter se basa en el análisis macroscópico de los distintos tipos de 
implantación dentaria en Squamata efectuado por Zaher y Rieppel (2002). 
Según Budney et al. (2006) la implantación dentaria en Squamata debe 
analizarse desde un punto de vista histológico. Considero que, aunque este 
punto de vista sin lugar a dudas refuerza cualquier tipo de observación 
macroscópica, es posible observar caracteres informativos sobre la implantación 
dentaria sólo con la observación macroscópica. 
El estado plesiomórfico se refiere a la condición observada en la mayoría 
de los Squamata, en los cuales los dientes marginales se disponen sobre la 
placa basal y son cubiertos labialmente por la pleura (i.e. borde labial del 
maxilar/dentario) y en estados ontogenéticos avanzados la cresta interdental 
delimita parcialmente el borde anterior y posterior de la base dentaria. El 
estado apomórfico se refiere a la condición presente en serpientes aletinofidias, 
en las cuales existe un sobrecrecimiento medial y lingual de la cresta 
interdental (cresta alveolar de Budney et al., 2006) delimitando una cuenca 
(formando un análogo al alveolo tecodonte), aunque incompleta lingualmente 
ya que existe un pequeño foramen alveolar en el sector lingual. De esta 
manera, la implantación dentaria se realiza en una superficie cóncava que 




2. Dientes maxilares y mandibulares relativamente cortos, cónicos y 
dirigidos verticalmente (0), o robustos y recurvados (1), o elongados, 
aguzados, distintivamente recurvados (2). [Rieppel et al., 2002: C4- 
Apesteguía y Zaher, 2006: C3] 
 
 
3. Los últimos dos dientes posteriores del maxilar poseen el mismo 
tamaño o ligeramente menor que los anteriores y se encuentran 
continuos al resto de la serie dentaria (0), o poseen un tamaño mayor 
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que los dientes anteriores aunque no se encuentran separados de los 
anteriores por un diastema (1), o poseen un tamaño marcadamente 
mayor y se encuentran separados del resto de la hilera dentaria por 
un diastema bien marcado (2). 
 Desde los albores de la sistemática de serpientes se ha reconocido las 
notorias diferenciaciones que poseen los colubridos en la dentición maxilar con 
respecto al resto de los ofidios no-colubroideos. El estado plesiomórfico se 
refiere a la condición presente en la mayoría de las serpientes (excepto 
Colubroidea), donde los dientes maxilares poseen un tamaño subigual a lo largo 
de la hilera dentaria maxilar. En algunos boidos (e.g. Corallus, Candoia) 
existen diferenciaciones de tamaño entre piezas dentarias, pero estas ocurren 
en los dientes anteriores, y en ningún caso estos dientes de mayor tamaño se 
encuentran separados del resto de la hilera dentaria. El estado apomórfico (1) 
se encuentra presente en algunos colubroideos (homalopsinos, natricinos) 
donde se observa una diferenciación en longitud de los dos últimos dientes 
maxilares, aunque éstos se encuentran a continuación del resto de la hilera 
dentaria. El estado apomórfico (2) se refiere a la presencia de un espacio 
edéntulo entre la hilera dentaria conformada por dientes subiguales y los dos 




4. Los últimos dos dientes posteriores del maxilar poseen una sección 
circular (0), o presentan un surco longitudinal bien marcado en la cara 
labial anterior (1). 
 En ofidios no-colubroideos y en numerosos colubridos, los dientes no 
poseen ningún tipo de surco, pudiendo existir sólo algún tipo de estriación en el 
esmalte (ver Kearney y Rieppel, 2006). En muchos colubroideos, los dos últimos 
dientes del maxilar poseen un surco bien marcado que corre a lo largo de casi 
toda la longitud de los mismos, y que se encuentra usualmente en la región 
labial anterior. En algunos colúbridos (e.g. Lycodon) este surco puede cerrarse 
parcialmente formando una especie de conducto, aunque esta condición es rara 
en este grupo de serpientes. 
 
 
5. El maxilar posee una hilera dentaria formada por más de dos 
dientes (0), o el maxilar posee un solo diente de gran tamaño (1). 
 En la mayoría de los ofidios, el maxilar posee un gran número de dientes 
(+ de 7), observándose una reducción notoria en las serpientes venenosas 
(elápidos, vipéridos, Atractaspis). La reducción máxima observada es de un 
diente, el cual representa al diente inoculador de veneno, presente en todos los 




6. En especies que presentan maxilares con más de un diente, el diente 
anterior no posee ninguna diferenciación (tamaño, forma) con 
respecto al resto (0), o presenta un tamaño marcadamente mayor y con 
un conducto interno (1). 
 Este carácter se basa primariamente en el carácter 4 de McCarthy 
(1985). En la mayoría de las serpientes el diente maxilar más anterior presenta 
una morfología similar al resto de los dientes que conforman la hilera dentaria 
maxilar. En algunos boidos se puede apreciar una diferenciación en tamaño 
(Corallus, Candoia) aunque suelen ser más de unos los dientes que modifican 
su tamaño. Algo similar ocurre en algunos colubroideos (e.g. Lamprophis, 
Lycophidion), aunque nunca se modifica el diente más anterior sino algunos 
dientes del sector anterior. En elápidos el diente maxilar más anterior se 
encuentra altamente modificado, siendo éste de mayor tamaño y con un 
conducto interno para la inoculación de veneno. Debe notarse que dentro de los 
elápidos existen algunas especies (e.g. Ogmodon, Toxicocalamus, etc.) en las 
cuales el diente anterior posee un tamaño similar a los inmediatamente 
posteriores, y también posee un conducto para la inoculación de veneno (ver 




7. Dientes palatinos muy pequeños o ausentes (0), o presentes y con un 
tamaño similar a los dientes maxilares (1). 
 Este carácter se basa en el exhaustivo estudio sobre la dentición palatal 
en Squamata realizado por Mahler y Kearney (2006). Por lo general, los 
lagartos carecen de dientes en el palatino, exceptuando algunos anguimorfos 
(Ophisaurus, Lanthanotus) en los cuales existen muy pocos dientes de reducido 
tamaño y restringidos al sector más posterior del palatino. Esta condición 
contrasta con la presente en serpientes aletinofidias (condición más marcada 
en Macrostomata), en las cuales el palatino posee numerosos dientes de tamaño 




CARACTERES OSTEOLÓGICOS CRANEANOS 
 
8. Premaxilar con (0) o sin (1) dientes. [Tchernov et al., 2000: C1- Lee y 
Scanlon, 2002: C173-Apesteguía y Zaher, 2006: C4] 
 
 
9. El extremo lateral (proceso lateral) del premaxilar posee un extenso 
contacto, usualmente recto, con el extremo anterior del maxilar (0), o 
posee un contacto extenso pero mediante un corto ligamentos (1), o el 
extremo lateral del premaxilar se encuentra separado del extremo 
anterior del maxilar mediante un importante espacio y ambos se 
encuentran conectados mediante un ligamento extenso (2). [Cundall et 
al., 1993: C28-Lee y Scanlon, 2002: C12] 
 El estado plesiomórfico se refiere a la condición presente en la mayoría 
de los lagartos, en los cuales el extremo lateral del premaxilar se encuentra en 
íntimo contacto con el extremo anterior del maxilar, el cual usualmente posee 
una conformación recta a levemente cóncava. El estado apomórfico (1) se 
encuentra distribuido entre los anilioideos (excepto Cylindrophis), en los cuales 
el extremo anterior del maxilar es recto a levemente cóncavo, aunque lo separa 
un pequeño espacio del extremo lateral del premaxilar, espacio ocupado por un 
ligamento corto. Ya en serpientes derivadas, el extremo anterior del maxilar se 
encuentra redondeado, separando al maxilar del premaxilar un espacio mayor, 




10. Proceso transversal del premaxilar corto y robusto, curvado hacia 
atrás (0), o corto y robusto, apenas sobresaliendo del cuerpo principal 
del premaxilar (1), o grácil y elongado, extendido lateralmente de 
manera recta (2). [Tchernov et al., 2000: C2- Lee y Scanlon, 2002: C11-
Apesteguía y Zaher, 2006: C6] 
Este carácter ha ido modificado levemente, agregando un estado más, el 
cual se encuentra presente en algunos aletinofidios (e.g. Pythoninae), en los 
cuales el proceso lateral del premaxilar apenas sobresale del cuerpo del 
premaxilar, presentando una conformación robusta y de muy corta longitud. De 
esta manera, la existencia de una curvatura posterior o un desarrollo recto 





11. Lámina dorsal (horizontal) del nasal elongada y relativamente 
ancha anteriormente, dejando un espacio estrecho entre su margen 
lateral y el proceso vertical lateral del septomaxilar (0), o la lámina 
dorsal del nasal elongada pero disminuyendo notablemente su ancho 
en la región anterior, dejando un espacio amplio entre el margen 
lateral y el proceso vertical lateral del septomaxilar (1), o la lámina 
dorsal (horizontal) es corta, aproximadamente con el mismo largo que 
ancho (2). [Tchernov et al., 2000: C4- Lee y Scanlon, 2002: C25-Apesteguía y 
Zaher, 2006: C7] 
 Carácter modificado mediante la incorporación de un nuevo estado, el 
cual se encuentra distribuido entre los colubroideos, los cuales exhiben 
usualmente un nasal corto dorsalmente, disminuyendo el ancho de la lamina 
dorsal (horizontal) tanto anteriormente como también posteriormente. 
 
 
12. Lámina medial (vertical) del nasal ausente (0), o presente, logrando 
un contacto entre el nasal y el septomaxilar (1). [Lee y Scanlon, 2002: 
C30] 
 Similar al carácter 30 de Lee y Scanlon (2002), aunque en este caso el 
carácter se refiere no al desarrollo anterior de la lámina medial (vertical) sino a 
la presencia o ausencia de la misma. En caso de que esta estructura esté 




13. La articulación naso-frontal se produce únicamente mediante el 
contacto del borde posterior de la lámina horizontal (dorsal) del nasal 
con el borde anterior de la tabla del frontal (0), o adicionalmente el 
nasal se contacta medialmente con el frontal a través del contacto que 
se produce dorsalmente entre la lámina vertical (medial) del nasal con 
el pilar medial frontal y/o ventralmente con el proceso subolfatorio del 
frontal (1), o la articulación naso-frontal se reduce a un pequeño punto 
de contacto de la parte ventral de la lámina vertical (medial) con el 
proceso subolfatorio del frontal o se encuentra ausente (2). [Kluge, 
1991: C 14-Cundall et al., 1993: C5-Tchernov et al., 2000: C4-Lee y Scanlon, 
2002: C 27, 28 y 29-Apesteguía y Zaher, 2006: C8] 
Parte de este carácter ha sido tratado y definido en varios análisis. Sin 
embargo, utilizo la revisión anatómica realizada por Rieppel (2007), en la cual 
establece claramente tres principales condiciones para el contacto entre el 




14. El septomaxilar contacta lateralmente mediante el proceso lateral 
al maxilar (0), o el proceso lateral del septomaxilar está en contacto 
con el prefrontal lateralmente (1), o este proceso lateral se encuentra 
libre (i.e. no existe contacto entre el septomaxilar y el 
maxilar/prefrontal) (2). 
 En saurios el septomaxilar posee un amplio contacto, frecuentemente un 
solapamiento, entre la proyección lateral de éste y el maxilary lingual shelf la 
región medial anterior del maxilar. En los Scolecophidia, tampoco existe un 
proceso lateral libre del septomaxilar, ya que este hueso se encuentra 
lateralmente en íntimo contacto con el prefrontal (Leptotyphlops y Typhlops) o 
con el nasal (Liotyphlops). En aletinofidios el septomaxilar solo posee contacto 





15. El proceso lateral del septomaxilar posee un extremo dorsal romo 
(0), o presenta una expansión en forma de espina de variable longitud 
dirigida posteriormente (1). [Tchernov et al., 2000: C6- Lee y Scanlon, 2002: 
C80-Apesteguía y Zaher, 2006: C9] 
 Este carácter fue redefinido a partir de la definición dada por Apesteguía 
y Zaher (2006), aunque teniendo en cuenta las observaciones dadas por Lee y 
Scanlon (2002) acerca de la fragilidad de esta estructura y la variabilidad 
observada en ejemplares de diferente estadío ontogenético.  
 
 
16. El septomaxilar no se articula (0), o sí se articula (1) con el pilar 
medial del frontal. [Tchernov et al., 2000: C7- Lee y Scanlon, 2002: C 82-
Apesteguía y Zaher, 2006: C10] 
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 En colubroideos, el proceso posterior del septomaxilar posee un 
importante desarrollo, contactando al frontal en la línea media de este hueso. 
En algunos casos (ver Cundall y Shardo [1995]) incluso el septomaxilar forma 
una especie de cóndilo, el cual aumenta la movilidad de todo el bloque nasal con 
respecto al resto del cráneo (rinokinesis). 
 
 
17. Cúpula vomeronasal fenestrada medialmente (0), o cerrada 
medialmente por el contacto suturado entre el septomaxilar y el 
vomer (1). [Cundall et al., 1993: C6-Tchernov et al., 2000: C9- Lee y Scanlon, 
2002: C86-Apesteguía y Zaher, 2006: C12] 
 En algunas serpientes, el contacto medial entre el septomaxilar y el 
vomer se produce en los extremos anterior y posterior de los mismos, 
generando una abertura en el sector medio. En serpientes derivadas 
(Caenophidia) esta fenestra se encuentra completamente cerrada, ya que el 
septomaxilar y el vomer se contactan completamente en el sector medio. 
 
 
18. El septomaxilar forma todo el margen lateral de la abertura del 
órgano de Jacobson (0), o el vomer se extiende en la parte posterior 
del margen lateral de la abertura, restringiendo al septomaxilar a la 
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parte ánterolateral del margen lateral de la abertura del órgano de 
Jacobson (1). [Tchernov et al., 2000: C10- Lee y Scanlon, 2002: C84-
Apesteguía y Zaher, 2006: C13] 
 Véase Groombridge (1979) para más detalles acerca de este carácter. 
 
 
19. El nervio vomeronasal no perfora el vomer (0), o perfora el vomer 
con un solo foramen o a lo sumo 2 o 3 forámenes (1), o perfora al vómer 
a través de un gran número de pequeños forámenes (formando una 
placa cribosa) (2). [Tchernov et al., 2000: C11- Lee y Scanlon, 2002: C85-




20. Lámina posterior ventral (horizontal) del vomer larga y con sus 
bordes paralelos (0), o corta terminando caudalmente en un extremo 
aguzado (1). 
[Tchernov et al., 2000: C12-Lee y Scanlon, 2002: C88-Apesteguía y Zaher, 2006: 
C15] 
 Véase Groombridge (1979) para más detalles acerca de este carácter. 
 
 
21. Lámina posterior dorsal (vertical) del vomer bien desarrollada, 
formando más de la mitad de la longitud total del vomer (1), o 
reducida, formando un tercio de la longitud total del vomer (1). 
[Tchernov et al., 2000: C13-Lee y Scanlon, 2002: C89-Apesteguía y Zaher, 2006: 
C16] 
 Véase Groombridge (1979) para más detalles acerca de este carácter. 
 
 
22. Lámina posterior dorsal (vertical) del vomer completamente 
osificada (0), fenestrada o profundamente emarginada (1). [Marx y 
Rabb, 1972: C28] 
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 En aletinofidios, existe una muesca en la región posterior de la lámina 
posterior dorsal (vertical), la cual no debe confundirse con la emarginación 
presente en algunos colubroideos. Véase Marx y Rabb (1972) para más detalles 
acerca de este carácter. 
 
 
23. Margen orbital (lateral) del prefrontal se encuentra inclinado 
anteroventralmente (0), o está posicionado verticalmente (1). [Tchernov 
et al., 2000: C14- Lee y Scanlon, 2002: C 39-Apesteguía y Zaher, 2006: C17] 
 
 
24. Foramen lacrimal está localizado entre el prefrontal y el maxilar 
(0), o se encuentra completamente conformado por el prefrontal (1). 





25. El proceso lateral en forma de "pié" del prefrontal contacta al 
maxilar solamente (0), o al maxilar y el palatino (1). [Tchernov et al., 
2000: C16- Lee y Scanlon, 2002: C36-Apesteguía y Zaher, 2006: C19] 
Se sigue el criterio de Lee y Scanlon (2002), utilizando sólo dos estados 
para este carácter. 
 
 
26. El proceso anterolateral del prefrontal que cubre a la glándula 
nasal y forma el techo del aditus conchae está ausente (0), o bien 
desarrollado (1). [Tchernov et al., 2000: C19-Apesteguía y Zaher, 2006: C21] 
 
 
27. Cresta preorbitaria del frontal diferenciada y bien desarrollada, 
cubierta por el nasal (0), o pobremente desarrollada y cubierta 
levemente por el nasal (1), o ausente (2). [Tchernov et al., 2000: C20-Lee y 




28. El prefrontal se articula con el frontal lateralmente (0), o 
anterolateralmente (1)  
 En saurios, el borde dorsal del prefrontal se contacta con el sector lateral 
del frontal, generándose entre éstos huesos una sutura paralela al eje 
longitudinal del cráneo. En serpientes aletinofidias, el sector anterodorsal del 
prefrontal invade en parte al borde anterior del frontal y de esta manera, 
generándose una sutura más oblicua. 
 
 
29. Prokinesis ausente (0), o presente (1). 
 Frazzetta (1962) delimita a la prokinesis (término acuñado por Hofer 
[1949)] a los movimientos kinéticos que ocurren por delante de los ojos en los 
lepidosaurios. Para que este movimiento pueda ocurrir, la región nasal debe 
estar separada del frontal dorsalmente, mientras que el punto de pivote se 
establece más ventralmente. Esto sucede en serpientes actuales, aunque de 
manera más compleja (ver Cundall y Shardo, 1995), aunque a fines prácticos de 
la definición de este carácter utilizo la definición dada por Frazzetta (1962). La 
condición plesiomórfica se encuentra en saurios, en los cuales los nasales se 
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encuentran netamente articulados con los frontales, estando el punto de 
articulación situado en el contacto parietal-frontal (mesokinesis). En 
serpientes, existe un mínimo o nulo contacto dorsal entre frontales y nasales, 
estando la región nasal (nasal+vomer+septomaxilar+premaxilar) funcionando 
como una unidad diferente y pivotando con los frontales. El movimiento 
dorsoventral de esta unidad nasal se efectúa mediante el movimiento hacia 
delante de la barra pterigopalatina. 
 
 
30. El margen ventral de la superficie lateral del prefrontal articula a 
través de toda su longitud con la superficie dorsal del maxilar (0), o 
retiene sólo un contacto posterior (i.e. en la esquina anteroventral de 
la órbita) (1). [Tchernov et al., 2000: C22-Lee y Scanlon, 2002: C34-
Apesteguía y Zaher, 2006: C22] 
 
 
31. El nasal y el prefrontal no se encuentran en contacto debido a la 
posición intermedia del maxilar (0), o el prefrontal se contacta 
ampliamente con el nasal, formando una línea oblicua (1), o la lámina 
dorsal del prefrontal contacta/forma un contacto solapado con el nasal 
en el sector posterior (2), o no existe contacto prefrontal-nasal debido 
a la reducción de la lámina dorsal del prefrontal (3). [Cundall et al., 
1993-Tchernov et al., 2000: C23-Lee y Scanlon, 2002: C33-Apesteguía y Zaher, 
2006: C23] 
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 Este carácter ha sido modificado a partir de los estados propuestos por 
Lee y Scanlon (2002) y Apesteguía y Zaher (2006). 
 
 
32. Pilares mediales del frontal no contactan a los procesos 
subolfatorios (0), entran en contacto pero no están fusionados (1), o se 
encuentran fusionados formando un pilar interolfatorio completo (2). 
[Cundall et al., 1993: C7-Tchernov et al., 2000: C24-Lee y Scanlon, 2002: C57-
Rieppel et al., 2002: C54-Apesteguía y Zaher, 2006: C24] 
 Se redefinió el carácter a partir del análisis anatómico realizado por 




33. El proceso preorbitario del frontal se encuentra dorsalmente 
expuesto (0), o se encuentra cubierto por el prefrontal (1). 
 En saurios actuales y Dinilysia, el hueso frontal posee un proceso 
preorbitario que bordea anteriormente al sector anterior del prefrontal, estando 
el mismo expuesto dorsalmente. En serpientes, el prefrontal invade el sector 




34. Hueso postfrontal presente (0), o ausente (1). [Cundall et al., 1993: 




35. Hueso postorbitario presente (0), o ausente (1). [Cundall et al., 1993: 




36. Extremo ventral del postorbitario se encuentra separado por un 
amplio espacio del ectopterigoides (0), o se encuentra muy 
cerca/contacta al ectopterigoides , formando un margen posterior de 
la órbita completo (1). [Tchernov et al., 2000: C27-Lee y Scanlon, 2002: C51-
Apesteguía y Zaher, 2006: C28] 
 
 
37. Región dorsal del postorbitario simple (0) o bifurcada (1). [Tchernov 




38. Proceso ascendente del maxilar presente y bien desarrollado (0), o 
pobremente desarrollado/ausente (i.e. margen dorsal del maxilar 
relativamente recto) (1). [Tchernov et al., 2000: C29-Lee y Scanlon, 2002: 
C14-Rieppel et al., 2002: C5-Apesteguía y Zaher, 2006: C38] 
 
 
39. Extremo anterior del maxilar derecho o levemente curvado 
medialmente (0),o fuertemente curvado medialmente (1). [Rieppel et al., 




40. Pequeño escalón horizontal en la superficie medial del extremo 
anterior del maxilar presente (0), o ausente (1). [Lee y Scanlon, 2002: 
C15-Rieppel et al., 2002: C7-Apesteguía y Zaher, 2006: C40] 
 
 
41. El extremo posterior del maxilar no se proyecta mas allá del 
margen orbital posterior (0), o se proyecta moderadamente mas allá 
del borde orbital posterior (1), o se proyecta muy por detrás del 
margen orbital posterior, mediante una superficie fina y ancha (2). 
[Rieppel et al., 2002: C8-Apesteguía y Zaher, 2006: C41] 
 
 
42. Proceso palatino del maxilar perforado por un foramen (0), o no 
perforado (1). [Cundall et al., 1993-Tchernov et al., 2000: C30-Lee y Scanlon, 




43. Parietal sin (0), o con (1) alas laterales que se contactan con el 
postorbitario. [Rieppel et al., 2002: C14-Apesteguía y Zaher, 2006: C30] 
 
 
44. Cresta lateral conspicua del parietal que se extiende 
posteriormente desde ala lateral anterior hasta el prootico ausente (0), 
o presente (1). [Rieppel et al., 2002: C15-Apesteguía y Zaher, 2006: C31] 
 
 
45. Cresta sagital del parietal ausente (0), o presente, baja en su parte 
posterior y fusionándose dentro de unas crestas divergentes 
anteriormente (1), o presente, prominente y fusionándose dentro de 
crestas curvadas anterolateralmente en el extremo anterior del 
parietal (2), o la cresta sagital está ausente, estando sólo presentes las 
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crestas laterales y formando una tabla dorsal triangular (3). [Rieppel et 
al., 2002: C16-Apesteguía y Zaher, 2006: C32] 
 Se agregó un estado más (3) a este carácter, el cual se encuentra 
presente en tropidofidos y Colubriformes. El parietal en estas serpientes no 
posee cresta sagital, mientras ambas crestas anteriores se encuentran bien 
desarrolladas, delimitando una tabla parietal triangular. 
 
 
46. Sutura frontoparietal relativamente recta (0), o el parietal 
desarrolla un gran proceso supraorbitario, extendiéndose al menos 
50% de la longitud del margen dorsal de la órbita (1) (i.e., sutura 
frontoparietal en forma de U). [Tchernov et al., 2000: C32-Lee y Scanlon, 




47. El margen parietal del foramen óptico es recto (0) (i.e. el parietal 
no está excavado por el foramen óptico), o cóncavo (i.e. el parietal se 
encuentra excavado por el foramen óptico) (1), o el foramen óptico se 
encuentra completamente formado por el parietal (2). [Tchernov et al., 
2000: 33-Lee y Scanlon, 2002: C61-Apesteguía y Zaher, 2006: C34] 
 
 
48. Proceso supratemporal del parietal se encuentra bien desarrollado 
(0) (i.e parietales expandidos hasta la altura de la suspensión 
mandibular), o no distintivamente desarrollados (1). [Tchernov et al., 
2000: C34-Lee y Scanlon, 2002: C66-Apesteguía y Zaher, 2006: C35] 
 
 
49. El proceso descendente del parietal no contacta (0), o contacta (1) 
la región anterior de la base del proceso basipterigoideo. [Tchernov et 




50. Contacto entre el parietal y el supraoccipital en forma de V con el 
ápice dirigido anteriormente (i.e. el parietal está invaginado 
posteriormente) (0), o es esencialmente una línea transversal recta (1), 
o tiene forma de V con el ápice dirigido posteriormente (i.e. 
posteriormente en punta) (2). [Tchernov et al., 2000: C37-Lee y Scanlon, 
2002: C64 y 65-Apesteguía y Zaher, 2006: C37] 
 
 
51. Supratemporal presente (0), vestigial o ausente (1). [Cundall et al., 
1993: C16-Tchernov et al., 2000: C38-Lee y Scanlon, 2002: 69-Apesteguía y 




52. Proceso libre del supratemporal ausente (0), o presente (1). 
[Tchernov et al., 2000: C 39-Lee y Scanlon, 2002: C70-Rieppel et al., 2002: C32-
Apesteguía y Zaher, 2006: C46] 
 
 
53. Extremo anterior del supratemporal (faceta) localizada bien por 
detrás del/los forámenes trigéminos (0), o al nivel de los forámenes 
trigéminos (1). [Tchernov et al., 2000: C40-Lee y Scanlon, 2002: C72-Rieppel 
et al., 2002: C30-Apesteguía y Zaher, 2006: C44] 
 
 
54. Faceta para el supratemporal del otooccipital lisa (0), o conspicua, 
conformando un borde bien pronunciado que se proyecta dorsalmente 




55. Proceso dentígero anterior del palatino ausente (0), o presente (1). 
[Tchernov et al., 2000: C41-Lee y Scanlon, 2002: C94-Rieppel et al., 2002: C10-
Apesteguía y Zaher, 2006: C48] 
 
 
56. El palatino contacta (0), o no contacta (1) el ectopterigoides. 
[Tchernov et al., 2000: C42 -Apesteguía y Zaher, 2006: C51] 
 
 
57. El proceso dentígero del palatino se reúne con el vomer y/o el 
septomaxilar posterolateralmente a la abertura del órgano de 
Jacobson (0), o no llega a reunirse (1). [Tchernov et al., 2000: C43-Lee y 




58. Proceso lateral (maxilar) del palatino se encuentra situado 
anteriormente al extremo posterior del palatino (0), o en el extremo 
posterior del palatino (1). [Tchernov et al., 2000: C44-Lee y Scanlon, 2002: 
C97-Apesteguía y Zaher, 2006: C53] 
 
 
59. Proceso lateral (maxilar) del palatino articula con el maxilar a 
través de una articulación bien definida (0), o sólo contacta al maxilar 
a través de un solapamiento entre éste proceso y el proceso medial 
(palatino) del maxilar (1), o no hay articulación entre el palatino y el 
maxilar (2). [Tchernov et al., 2000: C 45-Lee y Scanlon, 2002: C96-Apesteguía 




60. Rama maxilar del nervio trigémino perfora el proceso lateral 
(maxilar) del palatino (0), o este nervio pasa dorsalmente entre el 
palatino y el prefrontal (1). [Tchernov et al., 2000: C46-Lee y Scanlon, 2002: 
C98-Apesteguía y Zaher, 2006: C55] 
 
 
61. El proceso vomerino del palatino se curva medialmente y se reúne 
con el vomer a través de una faceta bien definida de articulación (0), o 
éste toca el vómer sin ningún tipo de articulación/ no lo contacta (1). 





62. El proceso vomerino (coanal) del palatino conforma una amplia 
superficie ósea para el pasaje del ducto nasofaríngeo (0), o un pequeño 
proceso en forma de dedo (1). [Tchernov et al., 2000: C48-Lee y Scanlon, 
2002: C92-Rieppel et al., 2002: C11-Apesteguía y Zaher, 2006: C49] 
 
 
63. Articulación interna entre el palatino y pterigoides corta (0), o 
larga (1). [Tchernov et al., 2000: C49-Lee y Scanlon, 2002: C99-Apesteguía y 




64. Dientes en el pterigoides ausentes (0), o presentes (1). [Cundall et al., 
1993: C23-Tchernov et al., 2000: C50-Lee y Scanlon, 2002: C181-Rieppel et al., 
2002: C13-Apesteguía y Zaher, 2006: C8] 
 
 
65. Rama cuadrada de pterigoides robusta, redondeada o triangular 
pero sin cavidad para la inserción del músculo protractor pterygoidei 
(0), o con forma de lámina con una conspicua excavación para la 
inserción del músculo protractor pterygoidei (1). [Tchernov et al., 2000: 
C51-Lee y Scanlon, 2002: C105- Apesteguía y Zaher, 2006: C59] 
 
 
66. El proceso transversal (lateral) del pterigoides conforma una 
proyección lateral bien definida que recibe al ectopterigoides en su 
superficie dorsal anterior (0), o el proceso transversal (lateral) del 
pterigoides se reduce y recibe al ectopterigoides mayormente en su 
superficie lateral (1), o en su superficie dorsal (2). [Cundall et al., 1993: 
C22-Tchernov et al., 2000: C52 y 101-Lee y Scanlon, 2002: C109-Apesteguía y 




67. El borde lateral del ectopterigoides es recto (0), o anguloso (1). 




68. Extremo anterior del ectopterigoides se encuentra restringido al 
borde posteromedial del maxilar (0), o invade significativamente la 
superficie dorsal del maxilar (aproximándose a la esquina 
posteroventral de la órbita) (1). [Tchernov et al., 2000: C54-Lee y Scanlon, 




69. El estilohial (extremo dorsal del proceso estapedial) se fusiona con 
el extremo posterior del proceso supraestapedial del cuadrado (0), o 
éste se fusiona con el sector ventral del rudimentario proceso 
supraestapedial (1), o el estilohial se fusiona directamente con el 
cuerpo principal del cuadrado aproximadamente en la mitad del 
mismo (2). [Tchernov et al., 2000: C59-Lee y Scanlon, 2002: C73 y 146-
Apesteguía y Zaher, 2006: C67] 
 
 
70. El cóndilo cefálico del cuadrado se conforma con el extremo dorsal 
del mismo más el proceso supraestapedial proyectado posteriormente 
(0), o el proceso supraestapedial se encuentra muy reducido/ausente 





71. El cuadrado es un hueso corto y robusto, de conformación 
rectangular (0), o es un elemento elongado y grácil (1). [Lee y Scanlon, 
2002: C76-Apesteguía y Zaher, 2006: C64] 
 
 
72. Vara columelar delgada y más larga que el diámetro del pié 
columelar (0), o corta e igual/más corta que el diámetro del pié 
columelar (1). [Tchernov et al., 2000: C61-Lee y Scanlon, 2002: C145-
Apesteguía y Zaher, 2006: C69] 
 
 
73. Lateroesfenoides ausente (0), o presente (1). [Cundall et al., 1993: 
C14-Tchernov et al., 2000: C65-Lee y Scanlon, 2002: C130-Rieppel et al., 2002: 




74. Prootico expuesto (en vista dorsal) medialmente al supratemporal 
o al proceso supratemporal del parietal (cuando el supratemporal está 
ausente) (0), o totalmente oculto por el supratemporal o el parietal en 
vista dorsal (1). [Tchernov et al., 2000: C66-Lee y Scanlon, 2002: C136-
Apesteguía y Zaher, 2006: C80] 
 
 
75. La salida de la rama hiomandibular del nervio facial se encuentra 
localizada por fuera (0), o por dentro (1) de la abertura de la rama 
mandibular del nervio trigémino. [Tchernov et al., 2000: C67-Lee y 




76. La abertura posterior del canal Vidiano se encuentra en la sutura 
prootico-basiesfenoides (0), o dentro del parabasiesfenoides, bien por 
debajo de la sutura prootico-basiesfenoides (1). [Tchernov et al., 2000: 
C69-Lee y Scanlon, 2002: C123] 
 Lee y Scanlon (2002) proponen la utilización de sólo dos estados para 
este carácter, ya que el estado 1 de Tchernov et al. (2000) sólo se encuentra 
presente en uropéltidos. Aunque esta observación resultó ser aplicable sólo a 
algunos uropéltidos (Rieppel y Zaher, 2002), sigo el criterio de Lee y Scanlon 
(2002) ya que resulta ser filogenéticamente más informativo para mi análisis. 
 
 
77. El foramen de la rama maxilar del nervio trigémino se encuentra 
bordeado anteriormente por el parietal, o un proceso superficial 
dorsal y ventral del prootico se reúnen en el margen anterior del 
foramen (0), o el foramen se encuentra conformado enteramente por el 
prootico (i.e. la abertura pasa a través del prootico en dirección 
posteromedial, tal que la pared medial del foramen se puede observar 




78. El proceso paraoccipital del opistotico se encuentra presente y 
bien proyectado lateroposteriormente (0), o reducido a una proyección 
corta separado del exoccipital por una muesca bien marcada (1), o 
ausente (2). [Tchernov et al., 2000: C73-Lee y Scanlon, 2002: C137-Rieppel et 
al., 2002: C33-Apesteguía y Zaher, 2006: C70] 
 
 
79. Sella turcica bordeada posteriormente por un dorsum sellae bien 
desarrollado (0), o el dorsum sellae es bajo aunque claramente 
diferenciable del resto de la superficie dorsal (cerebral) del 
parabasesfenoides (1), o el dorsum sellae no está desarrollado, estando 
la sella turcica bordeada anterior y posteriormente de manera 
subigual (2). [Lee y Scanlon, 2002: C128-Rieppel et al., 2002: C20-Apesteguía 




80. “Alas del parabasiesfenoides” (sensu Mc Dowell, 1967) ausentes (0), 
o presentes (1). [Tchernov et al., 2000: C79-Lee y Scanlon, 2002: C119-
Rieppel et al., 2002: C21-Apesteguía y Zaher, 2006: C85] 
 
 
81. Rostrum del paraesfenoides sin cresta intercoanal (0), o con cresta 
intercoanal (1). [Cundall et al., 1993: C-17-Tchernov et al., 2000: C80-Lee y 
Scanlon, 2002: C115-Apesteguía y Zaher, 2006: C92] 
 Se siguió el criterio expresado por Lee y Scanlon (2002), el cual utiliza el 





82. Esquinas posterolaterales del parabasiesfenoides fuertemente 
proyectadas en dirección ventrolateral (0), o no proyectadas (1). 
 La parte posterior del complejo parabasiesfenoides en varanoideos posee 
un importante relieve, principalmente en su sector posterolateral, donde una 
cresta conspicua se proyecta en sentido posterolateral y algo ventral. Esta 
morfología también está presente en Dinilysia, mientras en las serpientes 
actuales el parabasiesfenoides no posee crestas en su sector posterolateral.  
 
 
83. Proceso basipterigoideo presente, formado por un pedicelo 
claramente proyectado y con una faceta de articulación distal o 
conformado por una cresta o montículo sin una faceta distal 
diferenciada (0), o el proceso basipterigoideo se encuentra ausente (1). 
[Tchernov et al., 2000: C82-Lee y Scanlon, 2002: C117-Rieppel et al., 2002: 
C24-Apesteguía y Zaher, 2006: C88]. 
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 Considero como válido el criterio utilizado por Rieppel et al. (2002), 




84. El receso yuxtaestapedial, definido por la crista circumfenestralis 
(crista prootica+crista interfenestralis+crista tuberalis) se encuentra 
ausente (0), o presente y abierto posteriormente(1), o presente y 
cerrado posteriormente (2). [Tchernov et al., 2000: C74-Lee y Scanlon, 2002: 
C135-Rieppel et al., 2002: C34-Apesteguía y Zaher, 2006: C71] 
 
 
85. Fenestra pseudorotunda ausente (0), o presente (1). [Cundall et al., 
1993: C15-Tchernov et al., 2000: C-75] 
 Para este carácter se toma como referencia el análisis anatómico 
efectuado por Rieppel (1979b) sobre el neurocráneo de las serpientes. En dicho 
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análisis, Rieppel (1979b: 415) establece que la fenestra pseudorotunda es una 
estructura presente en anilioideos. En estas serpientes, el foramen perilinfático 
se abre directamente en el receso yuxstaestapedial, cuya abertura lateral se 
denomina fenestra pseudorotunda. Esta condición se diferencia claramente del 
resto de las serpientes, donde el foramen perilinfático se abre dentro del 
recessus scalae tympani. Así, resulta evidente la diferencia entre esta 
estructura (potencialmente sinapomórfica de los Anilioidea) con la apertura 
lateralis recessus scalae tympani, esta última erróneamente nombrada como 
fenestra pseudorotunda por varios autores (e.g. Caldwell y Albino, 2002; 
Scanlon, 2005). 
 
86. Crista circumfenestralis rodea someramente al pié columelar (i.e. 
mayormente expuesto lateralmente) (0), o converge sobre el pié 
columelar, cubriéndolo en su mayor parte (1). [Rieppel et al., 2002: C35-
Apesteguía y Zaher, 2006: C72] 
 
 
87. Crista interfenestralis no forma un elemento discreto en el borde 
ventral de la crista circumfenestralis (0), o sí forma un elemento 
discreto en el borde ventral de la crista circumfenestralis (1). [Rieppel 




88. El basioccipital participa en la formación del piso del recessus 
scalae tympani (0), o el otooccipital conforma todo el piso del recessus 
scalae tympani (1). En varanoideos y Dinilysia, el otooccipital no se proyecta 
anterolateralmente por debajo del recessus scalae tympani, siendo el 
basioccipital el elemento que conforma el piso de esta cavidad. Sin embargo, en 
serpientes actuales el otooccipital se proyecta por debajo de esta cavidad hasta 
alcanzar el borde ventral de la crista circumfenestralis, excluyendo al 
basioccipital del piso del recessus scalae tympani.  
 
 
89. La superficie ventral del basioccipital es lisa o con pequeñas 
depresiones para la inserción muscular (0), o esta área presenta un 
proceso posteroventralmente desarrollado y de base ancha, el cual 
puede exhibir uno o más extremos distales (1), o existe un proceso de 
base angosta y conformado por el basioccipital y el parabasiesfenoides 
(2). 
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 En la mayoría de las serpientes, el basioccipital carece de procesos para 
la inserción de musculatura hipoaxial en su superficie ventral, constando 
solamente con pequeñas depresiones y estrías para la inserción de esta 
musculatura. Sin embargo, en la mayoría de los colubroideos existe un 
importante procesos ventral del basioccipital, el cual puede estar constituido 
por un único proceso de gran tamaño y conformado por el basioccipital junto al 
parabasiesfenoides (Viperidae, Homalopsis) o por un proceso de base ancha con 
una o varios extremos distales (xenodontinos, elapidos, etc.).  
 
 
90. El basioccipital se reúne con el parabasiesfenoides mediante una 
sutura localizada al nivel de la fenestra ovalis (0), o a nivel del 
foramen (o forámenes) trigémino (1). [Tchernov et al., 2000: C78-Lee y 




91. Pterigoides unido al basicráneo a través de fuertes ligamentos en 
la articulación palatobasal (0), o el pterigoides se encuentra libre del 
basicráneo (en cráneos secos (i.e. soportado por músculos-cid) (1). 
[Tchernov et al., 2000: C83- Apesteguía y Zaher, 2006: C63] 
 
 
CARACTERES OSTEOLOGICOS MANDIBULARES 
 
92. Hueso coronoides presente (0), o ausente (1). [Tchernov et al., 2000: 




93. El coronoides posee (0), o no posee (1) el proceso o expansión 
posteroventral. [Tchernov et al., 2000: C85-Lee y Scanlon, 2002: C161-
Apesteguía y Zaher, 2006: C98] 
 
 
94. Región dorsal del coronoides angosta anteroposteriormente, 
aplicada lateralmente sobre el proceso dorsal de la región surangular 
del hueso compuesto (0), o la región dorsal del coronoides es alta y se 
encuentra bien desarrollada anteroposteriormente, superando 
ampliamente el borde dorsal del proceso dorsal de la región 
surangular del hueso compuesto (1). 
 Este carácter es una reformulación del carácter 164 de Lee y Scanlon 
(2002) y el carácter 99 de Apesteguía y Zaher (2006).  
 En las serpientes que poseen hueso coronoides, éste es una lámina 
angosta anteroposteriormente que se encuentra aplicada lateralmente al 
proceso coronoides del hueso compuesto, teniendo ambos una altura similar. En 
las serpientes marinas fósiles de Medio Oriente (Pachyrhachis, Haasiophis y 
Eupodophis) el hueso coronoides es mucho más alto, y sobresale notablemente 
del hueso compuesto al poseer un importante desarrollo dorsal, conformando el 
proceso coronoides mandibular. Esta última condición se encuentra presente en 
Scolecophidia, sin embargo la morfología del coronoides es muy diferente de la 
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presente en las serpientes de Medio Oriente, siendo la proyección dorsal del 
coronoides notablemente delgada.  
 
 
95. Proceso coronoides formado por el hueso coronoides únicamente 
(0), o por el coronoides y el proceso dorsal de la región surangular del 
hueso compuesto (1), o por el proceso dorsal del hueso compuesto 
solamente (i.e. hueso coronoides ausente) (2), o sin el hueso coronoides 
ni el proceso dorsal de la región surangular del hueso compuesto (3). 
[Tchernov et al., 2000: C86-Lee y Scanlon, 2002: C164-Apesteguia y Zaher, 
2006: C99] 
 Se ha reformulado el carácter propuesto por Apesteguía y Zaher (2006), 
agregando un nuevo estado que incluye a la mayoría de los Caenophidia. En 
estas serpientes derivadas la región surangular del hueso compuesto no posee 
ninguna expansión dorsal, siendo por lo general la región de la cresta 




96. Proceso dentígero del dentario ausente (0), o presente y corto (i.e. 
no supera en longitud al proceso posterior ventral del dentario) (1), o 
elongado caudalmente (i.e. supera en longitud al proceso posterior 
ventral del dentario) (2). [Tchernov et al., 2000: C87-Lee y Scanlon, 2002: 
C150-Rieppel et al., 2002: C38-Apesteguía y Zaher, 2006: C93] 
 
 
97. El surangular, prearticular y articular permanecen como 
elementos discretos en la mandíbula (0), o se fusionan durante la 
ontogenia para conformar el hueso compuesto (1). [Rieppel y Zaher, 
2000] 
 En la mayoría de los escamados, los elementos postdentarios 
permanecen separados durante la ontogenia. Sin embargo, en dibámidos, 
anfisbaenidos y serpientes el prearticular, surangular y articular se fusionan 
para conformar un hueso mixto (condral y membranoso) durante el desarrollo 
embrionario y primeros estadíos postembrionarios (Zangerl, 1944; Bellairs y 




98. Cresta prearticular pobremente desarrollada dorsalmente, no 
sobrepasando a la cresta surangular (0), o ésta se encuentra bien 
desarrollada, proyectada dorsalmente superando a la cresta 
surangular (1), o ambas crestas se encuentran poco desarrolladas y 
poseen la misma altura (2). [Lee y Scanlon, 2002: C166-Apesteguía y Zaher, 
2006: C94] 
 Se redefinió el carácter utilizando una nomenclatura menos confusa, 
haciendo hincapié en la estructura de las crestas sin involucrar a la fosa 
mandibular. También se agregó el estado (2), donde las crestas prearticular y 





99. Cresta surangular conspicua, delimitando a la fosa mandibular 
lateralmente (0), o ésta se encuentra fuertemente reducida/ausente, 
delimitando sólo anteriormente a la fosa mandibular (1). 
 En la mayoría de las serpientes, la cresta surangular posee un 
importante desarrollo dorsal y anteroposterior, llegando a delimitar a la fosa 
mandibular desde el sector anterior hasta la cavidad glenoidea del articular. 
En viperidos, la cresta surangular se encuentra fuertemente reducida o 
ausente, delimitando vagamente a la fosa mandibular que poseen un muy 




100. El dentario posee dos o más forámenes mentonianos (0), o sólo 
uno de gran tamaño y alojado en el tercio anterior del mismo (1). [Lee y 
Scanlon, 2002: C148- Apesteguía y Zaher, 2006: C95] 
 
 
101. Espina dorsal del esplenial presente (0), o ausente (1). [Lee y 
Scanlon, 2002: C157] 
 Se redujo el número de estados para este carácter propuesto por Lee y 
Scanlon (2002), ya que considero que el estado (1) “moderately notched” 
(esplenial con una muesca moderada dorsalmente) se encuentra dentro del 
rango de variación del estado  plesiomórfico “deeply notched” (i.e. espina dorsal 
del esplenial presente). 
 
 
102. El extremo posterior del esplenial (convexo) se contacta con el 
extremo anterior del angular (cóncavo) de manera yuxstapuesta, 
siendo ambos de naturaleza laminar (0), o el extremo posterior del 
esplenial (cóncavo) se articula con el extremo anterior del angular 
(convexo) se encuentran articulados, conformando el pivote para la 
articulación intramandibular (1), o el extremo posterior del esplenial 
(convexo) se articula con el extremo anterior del angular (cóncavo) se 
 279 
encuentran articulados, conformando el pivote para la articulación 
intramandibular (2).  
 Este carácter se basa principalmente en el análisis anatómico efectuado 
por Rieppel y Zaher (2000) sobre la articulación intramandibular en Squamata. 
El estado plesiomórfico es la condición presente en la mayoría de los escamados 
actuales, en los cuales no existe un movimiento intramandibular, estando el 
esplenial sobrelapado con el angular. El estado apomórfico (1) se encuentra 
presente en mosasauroideos, en los cuales ambos huesos postdentarios se 
encuentran articulados, aunque la articulación en estos reptiles se establece a 
partir de un esplenial con su extremo posterior cóncavo que recibe al extremo 
anterior del angular, el cual es convexo. En Dinilysia y serpientes actuales, 
esta relación se invierte, además de que el dentario está en contacto 
dorsalmente con la porción surangular del hueso compuesto, mientras que en 
mosasauroideos esta relación del dentario se establece con el prearticular. 
 
 
103. Elemento medial (basihial) presente, uniendo a los cuernos 





104. Los elementos del primer arco branquial se encuentran presentes 
(0), o ausentes, siendo reemplazados por extensiones caudales del 




105. Cuernos hioideos divergentes posteriormente (0), o paralelos (1). 
[Lee y Scanlon, 2002: C185] 




CARACTERES OSTEOLÓGICOS POSTCRANEANOS 
 
106. Número de vértebras presacras: menos de 120 (0), 120-160 (1), 160-
200 (2), más de 200 (3). [Lee y Scanlon, 2002: C186] 
  
107. La cola posee una longitud corta, usualmente formada por 20 
vértebras o menos (0), o la cola es larga, usualmente con más de 20 
vértebras (1). [Lee y Scanlon, 2002: C187] 
 Se modificó la polaridad de este carácter propuesto por Lee y Scanlon 
(2002). 
 
108. Engrosamiento óseo en vértebras troncales medias ausente (0), o 
presente (1). [Apesteguía y Zaher, 2006: C114] 
 Este carácter es una redefinición del carácter propuesto por Apesteguía y 
Zaher (2006). Tanto en varanoideos marinos extintos (e.g Carentonosaurus) 
como en serpientes marinas fósiles (e.g. Haasiophis) existe un conspicuo 
engrosamiento general de las vértebras troncales. Este engrosamiento puede 
ser observado a nivel del centro vertebral, como así también en la región dónde 
la espina neural se contacta con el resto del arco neural. Dicho engrosamiento 
puede corresponder con paquiosteosclerosis (paquiostosis+osteoesclerosis), lo 
cual sólo puede corroborarse fehacientemente mediante estudios histológicos 
(ver Houssaye et al., 2008: 690). Por ello decido utilizar esta definición con una 
connotación macroscópica, haciendo hincapié en el engrosamiento general de la 
vértebra, visible principalmente en la región dónde la espina neural se contacta 
con el resto del arco neural. 
 
109. Segundo intercentro (axis) no fusionado a la región anterior del 
pleurocentro del axis (0), o fusionado al pleurocentro del axis (1). [Lee 




110. Para-diapofisis confluentes (0), o separadas en una faceta dorsal y 
una faceta ventral bien diferenciadas (1). [Rieppel et al., 2002: C43-
Apesteguía y Zaher, 2006: C102] 
 
 
111. Las sinapófisis se encuentran al mismo nivel o algo más 
proyectadas con respecto al borde lateral de las prezigapófisis (0), o en 
una posición claramente medial con respecto al borde lateral de las 
prezigapófisis (1). [Apesteguía y Zaher, 2006: C113] 
 
 
112. Proceso prezigapofisiario ausente (0), o presente (1). [Lee y Scanlon, 




113. Espina neural bien desarrollada (0), o escasamente 




114. El margen posterior del arco neural es levemente cóncavo en vista 
dorsal (0), o tiene forma de V en vista dorsal, permitiendo observar el 




115. Forámenes subcentrales ausentes (0), o presentes (1). [Rieppel et 




116. Foramen parazigantral ausente (0), o presente (1). [Lee y Scanlon, 
2002: C198-Apesteguía y Zaher, 2006: C109] 
 Considero como foramen parazigantral a aquél que se encuentra entre el 
zigantro y la faceta postzigapofisiaria, por lo general alojado en el centro de 




117. Cóndilo de las vértebras troncales medias oval, con su diámetro 
vertical más reducido que el diámetro horizontal (0), o esférico, siendo 
ambos diámetros subiguales (1). [Lee y Scanlon, 2002: C193-Apesteguía y 




118. Hipoapófisis en la región troncal media ausentes (0), presentes y 
con forma tubular (1), o presentes y con forma rectangular (2). 
 En la mayoría de las serpientes y saurios, la hipoapófisis está presente 
sólo en las vértebras troncales anteriores (cervicales en el caso de los lagartos), 
existiendo sólo una carena hemal en el resto de las vértebras presacras. En 
algunas serpientes (elapidos, viperinos) existen hipoapófisis a lo largo de toda 
la secuencia vertebral presacra (=precloacal), siendo éstas estructuras 
tubulares y de ápice agudo. Distinta a esta condición es la presente en 
tropidofidos, en los cuales las hipoapófisis se encuentran presentes a lo largo de 




119. Hemapofisis ausentes (0), o presentes (1). [Lee y Scanlon, 2002: C204-
Rieppel et al., 2002: C42-Apesteguía y Zaher, 2006: C101] 
 Considero como hemapófisis a cualquier proceso posteroventral del 
centro vertebral de las vértebras caudales, las cuales suelen ser pares y de 
naturaleza laminar en la mayoría de las serpientes.  
 
 
120. Linfoapófisis ausentes (0), o presentes (1). [Scanlon y Lee, 2002: 
C203-Apesteguía y Zaher, 2006: C110] 
 Considero linfoapófisis al proceso bifurcado y lateroventralmente 
proyectado, el cual se encuentra fusionado al centro vertebral de las vértebras 
cloacales. En algunas serpientes derivadas suelen aparecer costillas bifurcadas 
previo a las vértebras cloacales, pero al estar articuladas al centro vertebral no 
las considero como linfoapófisis. 
 
 
121. Número de linfoapófisis, tres o menos (0), tres linfoapófisis y una 
costilla bifurcada (1), o más de tres linfoapófisis y una costilla 








123. Arcos hemales presentes (0), o ausentes (1). [Rieppel et al., 2002: 
C41-Apesteguía y Zaher, 2006: C100] 
 Sólo en Wonambi y Eupodophis se han reconocido arcos hemales, aunque 
en Wonambi este registro parece corresponder a una mezcla de materiales en el 
yacimiento (ver Rieppel et al., 2002), y en Eupodophis estas estructuras 
podrían representar neoformaciones no homólogas con los arcos hemales 




124. Cartílago costal en forma ahusada, continuando la morfología de 
la costilla (0), o el cartílago costal posee forma ovoidal (1). 
 Este carácter se basa principalmente en las observaciones anatómicas 
publicadas por Hardaway y Williams (1976) y Persky et al. (1976). En 
serpientes (excepto colubroideos) los cartílagos costales (calcificados o no) 
representan una continuación de la forma de varilla de las costillas, finalizando 
en un extremo agudo. Sin embargo, en colobroideos aparece una estructura 
ovoidal rematando el extremo distal de las costillas, estructura que se forma a 
partir de la expansión lateral y dorsal del cartílago costal. 
 
125. Proceso tuberculiforme de las costillas ausente (0), o presente (1). 
[Lee y Scanlon, 2002: C207] 
 
 
126. Trocanter externus femoral presente (0), o ausente (1). [Apesteguía 
y Zaher, 2006: C115] 
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127. Elementos pélvicos presentes (0), o ausentes (1). [Cundall et al., 
1993: C38-Apesteguía y Zaher, 2006: C119] 
 
 
128. Pelvis en posición externa a las costillas sacras-cloacales (0), o 





 La combinación de diferentes tipos de caracteres resulta ser 
filosóficamente recomendable en un análisis filogenético, ya que mientras más 
evidencia de distintas fuentes se agregue, las homoplasias (“ruido”) serán 
superadas por las sinapomorfías (“señal”) (Kluge, 1989). De esta manera, para 
este análisis filogenético se adisionarán caracteres moleculares a los caracteres 
morfológicos descritos anteriormente, situación propiciada por la alta cantidad 
de taxones terminales actuales que serán utilizados, contribuyendo de esta 
manera con la resolución general de las hipótesis a obtener. Como ya fuera 
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enunciado en la introducción de este capítulo, existe solo un análisis 
filogenético para el clado Serpentes basado en caracteres morfológicos y 
moleculares (Lee et al., 2007); de esta manera, el análisis filogenético que a 
continuación se efectuará permitirá poner a prueba por primera vez las 
hipótesis obtenidas por estos autores. 
 Para el análisis filogenético se han escogido secuencias génicas 
disponibles en el GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Genbank/). Se 
utilizaron 9 genes, tanto mitocondriales como así también genes nucleares, los 
cuales al estar en diferentes cromosomas poseen historias génicas diferentes, lo 
cual es altamente recomendable (ver Slowinsky y Pages, 1999; Slowinsky y 
Lawson, 2002). 
 
Genes utilizados en el análisis filogenético 
Genes mitocondriales Genes nucleares 
• Unidad ribosomal menor (12s) 
• Unidad ribosomal mayor (16s) 
• Citocromo B (cytb) 
• Subunidad 4 de la nicotin 
adenina dinucleótido reductasa 
(NADH4) 
• Factor de maduración del oocito 
(cmos) 
• Factor neurotrófico derivado del 
cerebro (BDNF) 
• Neurotrofina (NTF3) 
• Pinina (PNN) 
• Beta-factor de crecimiento 
nervioso (NGFB) 
 
6.2.4 Matriz de datos 
La matriz completa se encuentra en el Apéndice 1. En los casos donde el 
estado del carácter es desconocido o lógicamente inconsistente (e.g. el estado 
del proceso colgante del supratemporal en especies que carecen de dicho hueso) 
los caracteres fueron codificados como “?”. De la misma manera, en las 
secuencias génicas de los alineamientos donde existen interrupciones (gaps) 
éstas fueron tratadas como entradas faltantes y codificadas como “?”. 
La matriz obtenida posee 4059 caracteres en total (entre osteológicos y 
moleculares, ver Tabla X). Debido a la utilización de numerosos taxones fósiles, 
esta matriz exhibe una gran cantidad de entradas faltantes (aproximadamente 
48 %), en su mayoría resultado de la incompletitud de los ejemplares 
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disponibles, además de la ausencia de secuencias génicas de estos taxones. Esta 
situación se extiende también a algunos taxones actuales, de los cuales no se ha 
podido analizar ejemplares completos y/o la bibliografía acerca de su anatomía 
resulta escasa o inexistente, como así también de la falta de secuencias 
disponibles en el GenBank de estos taxones. 
 
Número de caracteres aportado por cada fuente de información 
 Morfol. 12s 16s NADH4 cytb cmos BDNF NTF3 PNN NGFB 
Nº de 
caracteres 
128 309 377 230 264 208 654 471 921 497 
 
Numerosos autores (e.g. Platnick et al., 1991; Kearney y Clark, 2003) han 
sugerido una directa relación entre la cantidad de entradas faltantes y el 
número de árboles resultantes. Para tratar de conocer este efecto en los 
análisis realizados en esta tesis, fueron realizadas corridas adicionales 
desactivando los taxones con mayor número de entradas faltantes. 
 
6.2.5 Metodología cladística 
Para efectuar el análisis filogenético se utilizó el programa TNT 
(Goloboff et al. 2003), el cual fue utilizado en un ordenador MacBook 4.1 con un 
procesador Intel Core 2 Duo de 2,4 GHz. Se realizaron búsquedas heurísticas 
bajo el criterio de máxima parsimonia con 1000 secuencias de adición al azar, 
usando “random seed” 1, el algoritmo TBR (“Tree Bisection Reconnection”) y 
guardando hasta 10 árboles por replica. Este algoritmo, el cual resulta más 
riguroso con respecto a otros usualmente utilizados (e.g. SPR), divide al árbol 
obtenido en dos partes para luego reconectar los dos subárboles en todas las 
posibles ramas existentes, guardando cada árbol más óptimo e iniciando otra 
ronda de TBR. A partir de los árboles más parsimoniosos encontrados se realizó 
otra búsqueda utilizando nuevamente el algoritmo TBR, guardando todos los 
árboles más cortos encontrados. Con estos árboles se realizaron búsquedas más 
intensivas presentes en el programa TNT (Sectorial Search y Tree Fusing, 
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Goloboff et al., 2003) para testear la robustez de las hipótesis obtenidas. La 
regla de colapsado de ramas utilizada fue largo mínimo = 0 (véase Coddington 
y Scharff, 1994). Una vez obtenidos los árboles más parsimoniosos, se 
obtuvieron árboles de consenso estricto, escogiéndose así las topologías con 
información no ambigua (Bremer, 1990). Los enraizamientos se realizaron 
utilizando a †Mosasaurus hoffmanni (Mosasauria), Lanthanotus borneensis 
(Varanoidea), Amphisbaena alba (Amphisbaenia) y Dibamus novaeguineae 
(Dibamidae). Los alineamientos se realizaron con el programa ClustalX 2.0 
(Larkin et al., 2007), utilizando el esquema de costos que el programa utiliza 
por omisión. Tanto para la edición de las secuencias génicas como así también 
la revisión de los alineamientos a posteriori fue utilizado el programa Bioedit 
7.0.9. 
Se realizaron seis análisis diferentes, combinando las tres diferentes 
particiones de caracteres:  
• caracteres morfológicos únicamente 
• caracteres moleculares (mitocondriales y nucleares) 
• caracteres morfológicos más caracteres moleculares mitocondriales 
• caracteres morfológicos más caracteres moleculares nucleares 
• caracteres morfológicos más caracteres moleculares mitocondriales 
y nucleares, excluyendo a los taxones fósiles 
• caracteres morfológicos más caracteres moleculares mitocondriales 
y nucleares, incluyendo a todos los taxones fósiles 
De esta manera, se pudo obtener y analizar la señal filogenética que posee cada 
partición de datos, como así también la señal producida por la utilización de la 
información combinada. En todos los casos, los análisis se realizaron utilizando 
a los caracteres multiestado como no ordenados (no aditivos) y con pesos 
iguales. 
 Para conocer la robustez de los agrupamientos hallados en cada análisis 
(i.e. soporte de ramas), se utilizaron dos tipos diferentes metodologías. Como 
primera medida se calculó el soporte de Bremer, el cual indica la cantidad de 
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pasos extra para que un nodo determinado colapse. Para ello se guardaron 
todos los árboles subóptimos hasta 10 pasos en memoria. Por otro lado, se 
calculó el soporte Bootstrap (Felsenstein, 1985; ver Goloboff et al., 2003), el 
cual realiza una perturbación de la matriz de datos, indicando en porcentaje la 
cantidad de topologías existentes que recuperan un nodo a partir de la 
perturbación de la matriz original. Se utilizaron 1000 pseudoreplicas para 




 En general, todos los cladogramas recuperados muestran una muy 
buena resolución, evidenciada por una baja cantidad de politomías y buenos 
valores de soporte en los nodos basales (>50 % en el caso del Bootstrap, mayor 
a 1 en el caso del soporte de Bremer). 
Vale remarcar que la incorporación de caracteres moleculares como así 
también de los taxones fósiles (tanto los previamente considerados en otros 
análisis como así también los incorporados por esta tesis) aumentó en gran 
medida la resolución general de los cladogramas obtenidos, generando una 
mejor resolución de los nodos terminales. 
 Otra de las características generales de los análisis efectuados fue que la 
posición filogenética de los taxones fósiles objeto de esta tesis no se ha visto 
modificada por la utilización de las distintas particiones de datos utilizadas, 
indicando que dicha posición resulta estable. 
 
Análisis basado en caracteres morfológicos (M) 
 Este análisis dio como resultado 1612 árboles más parsimoniosos con 
una longitud de 370 pasos. Los soportes de ramas se encuentran indicados 
sobre el árbol de consenso estricto de la Figura 92. 
 En aspectos generales, este árbol posee una muy buena resolución en los 





Figura 92. Árbol de consenso estricto obtenido a partir de 1612 árboles más 
parsimoniosos (longitud = 370 pasos), utilizando sólo caracteres morfológicos (CI= 
0,435-RI= 0,830). El número superior en cada nodo indica el valor del soporte 
Bootstrap (expresado en porcentaje, sólo se han colocado los valores > al 50%), 
mientras que el número inferior indica el soporte de Bremer. 
 
menor de resolución, reflejado en la gran politomía que abarca a gran parte de 
los terminales de Caenophidia. Más allá de lo dicho anteriormente, los taxones 
fósiles motivo de esta tesis se encuentran en posiciones con buen soporte. 
Amphisbaena y Dibamus se hallan como los grupos más emparentados a 
Najash, Dinilysia más las serpientes, en ese orden. Najash y Dinilysia se 
encuentran por fuera del “crowngroup” Serpentes, representando sucesivos 
grupos hermanos de este clado. La gran dicotomía de las serpientes actuales, 
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los Scolecophidia y Alethinophidia emergen como grupos monofiléticos, estando 
los primeros en la base de las demás serpientes. Anilioidea resulta parafilético, 
siendo Uropeltis el aletinofidio más basal. También se han recuperado a los 
grandes clados Macrostomata y Caenophidia como grupos monofiléticos, ambos 
con un buen soporte. Las serpientes fósiles australianas y las serpientes 
marinas Cretácicas de Medio Oriente (Pachyrhachidae sensu Conrad, 2008) 
también resultan ser grupos monofiléticos, ambos incluidos dentro de 
Macrostomata y con un muy buen soporte. El taxón A se encuentra ubicado 
como el grupo hermano de los Tropidophiidae (Trachyboa-Tropidophis), 
estando Ungaliophis y Exiliboa no relacionados con estos últimos y 
conformando un clado dentro de Macrostomata. El taxón B resulta ser el grupo 
hermano de los Caenophidia. Acrochordus y Xenodermus resultan ser grupos 
hermanos sucesivos de los demás Caenophidia. Dentro de este gran clado, se 
han recuperado a los Endoglyptodonta (por primera vez reconocido bajo 
evidencia morfológica) y dentro de este clado a la familia Viperidae. 
 
Análisis basado en caracteres morfológicos y moleculares 
mitocondriales (MMi) 
 Este análisis presenta una topología similar a la obtenida con datos 
morfológicos (M), con algunas agrupaciones mejor resueltas (Fig. 93). Uropeltis 
y Anilius resultan ser los grupos hermanos sucesivos de los demás 
Alethinophidia. Loxocemus y Xenopeltis se encuentra formando un clado 
monofilético, siendo el grupo hermano de los demás Macrostomata. Dentro de 
este clado, se ha recuperado un clado formado por ((Boa-Eryx) (Lichanura 
(Exiliboa-Ungaliophis))). Dentro de Caenophidia se han podido recuperar 





Figura 93. Árbol de consenso estricto obtenido a partir de 7 árboles más 
parsimoniosos (Longitud = 4821 pasos), utilizando caracteres morfológicos más 
caracteres moleculares mitocondriales (CI= 0,328-RI= 0,456). El número superior en 
cada nodo indica el valor del soporte Bootstrap (expresado en porcentaje, sólo se 
han colocado los valores > al 50%), mientras que el número inferior indica el soporte 
de Bremer. 
 
Análisis basado en caracteres morfológicos mas caracteres 
moleculares nucleares (MNu) 
 Este árbol muestra una topología muy similar a los anteriores (Fig. 94). 
Es destacable la recuperación de Amphisbaena y Dibamus como un clado 
monofilético, el cual posee un muy buen soporte. Acrochordus y Xenodermus no 
se encuentran agrupados, siendo los grupos hermanos sucesivos del resto de los 
Caenophidia. Dentro de este gran clado, se puede observar una pérdida de 
resolución en los grupos derivados de Caenophidia (Elapidae, Viperidae), los 





Figura 94. Árbol de consenso estricto obtenido a partir de 230 árboles más 
parsimoniosos (Longitud = 2443 pasos), utilizando caracteres morfológicos más 
caracteres moleculares nucleares (CI= 0,627-RI= 0,698). El número superior en cada 
nodo indica el valor del soporte Bootstrap (expresado en porcentaje, sólo se han 
colocado los valores > al 50%), mientras que el número inferior indica el soporte de 
Bremer. 
 
Análisis basado en caracteres morfológicos, moleculares 
mitocondriales y nucleares (MMiNu) 
 Al utilizar todas las particiones de datos se obtuvieron 14 árboles más 
parsimoniosos con una longitud de 6895 pasos (Fig. 95). Esta topología, la cual 
será la preferida en esta tesis, posee un muy buen grado de resolución.   
 Mosasaurus hoffmanni y Lanthanotus borneensis se encuentran en la 
base del árbol, seguidos por el clado formado por Amphisbaena-Dibamus, el 





Figura 95. Árbol de consenso estricto obtenido a partir de 14 árboles más 
parsimoniosos (Longitud = 6895 pasos), utilizando caracteres morfológicos más 
caracteres moleculares mitocondriales y nucleares (CI= 0,428-RI= 0,490). El número 
superior en cada nodo indica el valor del soporte Bootstrap (expresado en 
porcentaje, sólo se han colocado los valores > al 50%), mientras que el número 
inferior indica el soporte de Bremer. 
 
encuentran por fuera de Serpentes, representando los grupos hermanos 
sucesivos (en ese orden) de este grupo (inclyendo serpientes fósiles y actuales). 
Aunque formando una tricotomía, los Scolecophidia se encuentran agrupados 
en la base de las serpientes formando un grupo monofilético muy bien 
soportado. La especie Anilius scytale se encuentra en la base del resto de los 
Alethinophidia, seguido por el resto de los “anilioideos” (Cylindrophis, 
Anomochilus y Uropeltis) agrupados, aunque con un muy bajo soporte. Los 




Figura 96. Árbol de consenso estricto obtenido a partir de 7 árboles más 
parsimoniosos (Longitud = 6817 pasos), utilizando caracteres morfológicos más 
caracteres moleculares mitocondriales y nucleares (CI= 0,432-RI= 0,482), excluyendo 
a los taxones fósiles. El número superior en cada nodo indica el valor del soporte 
Bootstrap (expresado en porcentaje, sólo se han colocado los valores > al 50%), 
mientras que el número inferior indica el soporte de Bremer. 
 
Loxocemus reunidos en un clado en la base de los mismos, aunque con un 
soporte bajo a moderado. Luego se encuentran formando una tricotomía los 
“madtsoideos” australianos, los Pachyrhachidae, y el resto de los 
Macrostomata. Nuevamente, estas serpientes fósiles se encuentran agrupadas 
y con muy buen soporte. Python se encuentra en la base del resto de los 
Macrostomata, seguido por una tricotomía conformada por Casarea, el resto de 
los Booidea (Boa, Eryx, Lichanura, Ungaliophis y Exiliboa), y el Taxón A como 
grupo hermano de los Tropidophiidae (Trachyboa y Tropidophis) sumado al 
Taxón B y Caenophidia. Es de destacar el agrupamiento de ((Lichanura-
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Ungaliophis-Exiliboa) (Boa y Eryx)), clado que posee un muy buen soporte. El 
Taxón B representa el grupo hermano de los Caenophidia, grupo cuya base se 
encuentra ocupada por el clado conformado por Acrochordus más Xenodermus. 
Ya dentro del tradicional “Colubroidea”, el resto de los taxones se agrupan 
dentro de Endoglyptodonta (sensu Zaher et al., 2009) grupo que posee en su 
base a los Viperidae, seguido por Colubroidea y Elapidae. 
 
Análisis basado en caracteres morfológicos, moleculares 
mitocondriales y nucleares, excluyendo a los taxones fósiles (S) 
 
 Al quitar a los taxones fósiles del análisis usando todas las particiones de 
datos, se obtiene una topología casi idéntica a la recuperada con las mismas 
particiones pero con los taxones fósiles presentes (Fig. 96). Solo se registran dos 
cambios, la menor resolución en la base de los Macrostomata (Xenopeltis y 
Loxocemus no se agrupan), y una baja reducción en el soporte de algunos nodos 
basales. 
 
Análisis basado en caracteres moleculares mitocondriales y nucleares 
(MiNu) 
  La topología obtenida al excluir la información morfológica (y por ende 
los grupos fósiles) es la que presenta mayores diferencias con respecto al resto 
de las árboles obtenidos (Fig. 97). En primer medida, Scolecophidia se convierte 
en un grupo parafilético, estando Leptotyphlops en la base del resto de las 
serpientes, mientras que Typhlops y Liotyphlops aparecen agrupados, 
constituyendo el grupo hermano del resto de las serpientes. Esta situación 
puede ser observada en los análisis moleculares publicados por Heise et al. 
(1995) y Wiens et al. (2008), en los cuales Scolecophidia resulta parafilético. 





Figura 97. Árbol de consenso estricto obtenido a partir de 3 árboles más 
parsimoniosos (Longitud = 6456 pasos), utilizando caracteres moleculares 
mitocondriales y nucleares (CI= 0,432-RI= 0,436). El número superior en cada nodo 
indica el valor del soporte Bootstrap (expresado en porcentaje, sólo se han colocado 
los valores > al 50%), mientras que el número inferior indica el soporte de Bremer. 
 
conformada por Anilius, Tropidophis y Trachyboa, clado que se encuentra en la 
base del resto de los Alethinophidia. Otra agrupación reconocida solo en este 
cladograma, es la conformada por Python, Loxocemus y Xenopeltis, los cuales se 
encuentran conformando otro clado con el resto de los “Anilioideos”. Ya dentro 
de Caenophidia, se recuperó nuevamente el clado constituido por Acrochordus y 
Xenodermus, grupo alojado en la base de estas serpientes derivadas. También 
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se recuperaron a Viperidae, Colubroidea y Elapidae, aunque estos últimos con 




 A continuación se describirán los resultados filogenéticos más 
sobresalientes, basados en la hipótesis filogenética basada en todas las 
particiones de datos (ver más arriba). 
 
Posición de los grupos externos 
 En todos los árboles obtenidos, los representantes de Varanoidea 
incluídos (Lanthanotus y Mosasaurus) resultan ser los grupos hermanos 
sucesivos del resto de los taxones analizados. Luego, tanto como grupos 
hermanos independientes (M, MMi) o conformando un clado (MNu, MMiNu, S, 
MiNu), los lagartos fosoriales ápodos Amphisbaena y Dibamus resultan ser los 
taxones más cercanamente emparentados con Najash, Dinilysia y las 
serpientes. En los árboles donde Amphisbaena y Dibamus se encuentran 
agrupados, incluido el árbol preferido, existe un muy buen soporte para este 
grupo. El primer autor en sugerir a los Amphisbaenia-Dibamidae como el grupo 
de saurios actuales más cercanamente emparentado a las serpientes fue Rage 
(1982) en uno de los primeros análisis cladísticos de Lepidosauria. Este 
agrupamiento ha sido observado en otros análisis filogenéticos (Rieppel y 
Zaher, 2000; Lee, 1998, 2000, 2005a; Scanlon, 2006), donde no necesariamente 
este clado conformado por estos grupos de saurios fosoriales resultaba ser el 
grupo hermano de Serpentes.  
 
Najash rionegrina 
 Najash rionegrina solo ha sido incluída en el análisis filogenético 
realizado para su publicación en el año 2006 (Apesteguía y Zaher, 2006). En el 
cladograma presentado en ese trabajo, este relevante taxón se ubica como el 
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grupo hermano de las serpientes fósiles y vivientes. Los resultados del análisis 
filogenético realizado en esta tesis confirman la posición de Najash por fuera de 
Serpentes, con la excepción de que existe otro taxón más próximo que Najash a 




Figura 98. Hipótesis filogenética preferida, obtenida a partir de todas las particiones 
de datos. En azul se destacan los taxones fósiles objetivo de esta tesis. Los números 
en los nodos representan el soporte de Bremer y Bootstrap (en %) en ese orden. 
 
como la presencia de un receso yuxstaestapedial (Car. 84: 0 --> 1), para-
diapófisis separadas en una faceta dorsal y una ventral (Car. 110: 0 --> 1), 
presencia de hemapófisis (Car. 119: 0 --> 1), linfoapófisis presentes (Car. 120: 0 
--> 1), y vértebras caudales sin arcos hemales articulados (Car. 123: 0 --> 1). 
 Recientemente, Caldwell y Calvo (2008) propusieron la posibilidad de 
que Najash y Dinilysia podrían conformar un clado Gondwanico de escamados 
serpentiformes. Esta idea fue basada principalmente en caracteres presentes 
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en el prootico (ver Cap. 3.2). Sin embargo, en la hipótesis obtenida en esta tesis 
estos dos taxones no se encuentran agrupados. Muchos son los caracteres que 
distinguen a estos dos reptiles patagónicos, como ser la presencia de foramen 
parazigantral en Najash (ausente en Dinilysia), dos forámenes mentonianos en 
Najash (un solo foramen en Dinilysia), diferecias en la implantación dentaria, 
etc. Por lo tanto, pareciera que esta hipótesis de agrupamiento resulta poco 
probable, al menos basada en los caracteres expuestos por Caldwell y Calvo, 
aunque para verificar de manera exhaustiva la hipótesis planteada por estos 
autores resultaría necesario contar con más materiales craneanos de Najash, 
como así también conocer con detalle la región cloacal y caudal de Dinilysia. 
Ambas especies resultan abundantes en los yacimientos donde suelen hallarse, 
por lo que futuros hallazgos cuentan con buenas probabilidades. 
 
Dinilysia patagonica 
Como producto de su larga historia a partir de su descripción a principios 
del siglo XX, Dinilysia patagonica ha sido clasificada de diferentes maneras, 
aunque siempre considerada como una serpiente primitiva, claramente 
incluida dentro de Serpentes por todos los especialistas (Smith-Woodward, 
1901; Romer, 1956; Estes et al., 1970; Rieppel, 1979c; Rage, 1984; Tchernov et 
al., 2000; Caldwell y Albino, 2002; Apesteguia y Zaher, 2006). Rage (1977, 
1984) considera a Dinilysia como el grupo hermano de los Booidea, alojada 
dentro de Macrostomata. En su trabajo sobre la clasificación de las serpientes 
primitivas, Rieppel (1979c), ubica a Dinilysia como el grupo hermano de los 
Alethinophidia vivientes, hipótesis seguida por numerosos trabajos más 
recientes (Tchernov et al., 2000; Rieppel et al., 2002; Apesteguia y Zaher, 2006). 
Los primeros análisis cladísticos que excluyen a Dinilysia de Serpentes son los 
realizados por Scanlon y Lee (2000) y Lee y Scanlon (2002), en los cuales este 
relevante taxón se encuentra por fuera de Serpentes, en una posición más 
derivada que las serpientes marinas Cretácicas. 
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Los resultados obtenidos en los análisis realizados en esta tesis ubican 
claramente a Dinilysia por fuera de Serpentes, sustentando la hipótesis 
postulada por Scanlon y Lee (2000) y Lee y Scanlon(2002). El nodo conformado 
por Dinilysia patagonica y las serpientes posee un buen soporte, posicionando 
así a este relevante taxón como el grupo hermano de las serpientes. Los 
caracteres compartidos por Dinilysia y las serpientes son: dentario con un sólo 
foramen mentoniano de gran tamaño y alojado en el tercio anterior del mismo 
(100: 0 --> 1), las sinapófisis vertebrales dispuestas claramente en una posición 
medial con respecto al borde lateral de las prezigapófisis (Car. 111: 0 --> 1), y la 
presencia de proceso prezigapofisiario (Car. 112: 0 --> 1).  
 
Serpentes  
 En todos los análisis realizados, se corrobora la naturaleza monofilética 
del clado Serpentes, presentando en todos los análisis un muy buen soporte. 
Hasta el momento, la monofilia de Serpentes ha sido postulada en todas las 
filogenias realizadas recientemente basadas en diferentes fuentes de 
información (e.g. Estes et al., 1988; Caldwell, 1999; Lee y Scanlon, 2002; Vidal 
y Hedges, 2004; Townsend et al., 2007; Conrad, 2008). A continuación se 
detallan las sinapomorfías osteológicas de Serpentes: lámina medial (vertical) 
del nasal presente, logrando un contacto entre el nasal y el septomaxilar (Car. 
12: 0 --> 1), el prefrontal se articula con el frontal anterolateralmente (Car. 28: 
0 --> 1), El proceso preorbitario del frontal se encuentra cubierto por el 
prefrontal (Car. 33: 0 --> 1), el proceso vomerino del palatino toca el vómer sin 
ningún tipo de articulación/ no lo contacta (Car. 78: 0 --> 2), el proceso 
paraoccipital del opistotico se encuentra muy reducido o ausente (Car. 82: 0 --> 
1), esquinas posterolaterales del parabasiesfenoides no proyectadas 
ventrolateralmente (Car. 83: 0 --> 1), el otooccipital conforma todo el piso del 
recessus scalae tympani (Car. 88: 0 --> 1), y espina neural escasamente 
desarrollada/ausente (Car. 113: 0 --> 1). 
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Además, deben listarse las siguientes posibles sinapomorfías para el 
grupo, postuladas por otros autores (ver Underwood, 1967; Rieppel, 1988b): 
 Cráneo platibásico (e.g. las trabéculas cartilaginosas de la región ocular 
no se fusionan entre sí durante el desarrollo embrionario) 
 Cierre completo de la pared lateral del neurocráneo, generando que la 
rama oftálmica del nervio trigémino (V) tenga un curso intracraneano. 
 Componentes óseos del neurocráneo permanecen como elementos 
discretos, no fusionándose durante la ontogenia postnatal 
 Ausencia total de vestigios de la cintura pectoral (aunque véase Tsuiji et 
al., 2006) 
 La apertura del órgano de Jacobson se encuentra formada por el 
septomaxilar y el vomer 
 Pérdida secundaria de epífisis (Haines, 1969) 
 
Scolecophidia 
 Excepto en el análisis basado estrictamente en caracteres moleculares 
(MiNu), las serpientes ciegas se agrupan en un clado monofilético, existiendo 
en algunos casos una tricotomía (MiNu-S). Sólo en el análisis molecular, 
Scolecophidia resulta parafilético, siendo estos resultados similares a los 
obtenidos por otros investigadores utilizando caracteres moleculares (Heise et 
al., 1995; Wiens et al., 2008). Exceptuando a estos análisis moleculares, sólo 
McDowell y Bogert (1954) infirieron en base a información morfológica que 
Scolecophidia no es un grupo natural, aunque esta hipótesis fue formulada en 
un contexto no-cladístico. Posteriormente al trabajo de McDowell y Bogert, han 
sido publicados numerosos trabajos en los cuales se justifica la monofilia de los 
Scolecophidia (List, 1966; Underwood, 1967b; Estes et al., 1988; Rieppel, 1988; 
Cundall et al., 1993; Tchernov et al., 2000; Lee y Scanlon, 2002, Vidal y 
Hedges, 2002a). Lamentablemente en el análisis efectuado en esta tesis, los 
Scolecophidia no poseen una buena resolución interna, conformando una 
tricotomía entre las tres especies utilizadas. Sin embargo, es de destacar el 
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muy buen soporte que posee esta agrupación, corroborando la naturaleza 
monofilética de este clado de serpientes basales fosoriales. 
 
Alethinophidia 
 Otro gran grupo recuperado en todos los análisis y con un muy buen 
soporte es Alethinophidia. Este clado, el cual abarca a la gran mayoría de las 
serpientes actuales, posee como grupo más basal a diferentes taxones, 
dependiendo de la partición de datos utilizada. Los Anilioidea, los cuales no 
fueron recuperados como grupo natural en ninguno de los análisis efectuados, 
se encuentran en posiciones basales dentro de Alethinophidia, aunque es de 
destacar que en general esta región no posee una buena resolución. 
 
Macrostomata 
 Este grupo de serpientes también es obtenido en todos los análisis 
realizados, con excepción del análisis molecular, el cual recupera a un grupo de 
aletinofidios basales conformado por Anilius y los Tropidophiidae (Tropidophis 
y Trachyboa). Estas serpientes se han agrupado anteriormente en hipótesis 
filogenéticas basadas en caracteres moleculares (Vidal y Hedges, 2002b; Vidal y 
David, 2004; Wiens et al., 2008). En análisis previos basados en caracteres 
morfológicos, Xenopeltis y Loxocemus resultan ser los Macrostomata más 
basales, representando grupos hermano sucesivos (Cundall et al., 1993; 
Tchernov et al., 2000), o agrupados en un clado en la base de los Macrostomata 
(Scanlon and Lee, 2000; Lee y Scanlon, 2002). Estos dos géneros se encuentran 
agrupados en el análisis de todas las particiones, conformando así un clado en 
la base misma de los Macrostomata, sustentando las hipótesis inferidas por 
estos dos últimos autores. 
 
Serpientes marinas cretácicas 
 En todo los cladogramas obtenidos Pachyrhachis problematicus, 
Haasiophis terrasanctus y Eupodophis descouensi se encuentran agrupadas 
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conformando una tricotomía en un clado dentro de Macrostomata. Los 
caracteres que reúnen a estas serpientes fósiles son: región dorsal del 
coronoides alta y bien desarrollada anteroposteriormente, superando 
ampliamente el borde dorsal del proceso dorsal de la región surangular del 
hueso compuesto (Car. 94: 0 --> 1), número de vértebras presacras entre 120 y 
160 (106: 3 --> 1), y engrosamiento óseo en vértebras troncales medias 
(paquiostosis) (108: 0 --> 1). Este resultado coincide con el obtenido por Conrad 
(2008), en cuya hipótesis filogenética recupera un clado en el que se encuentran 
incluidas estas tres serpientes Cretácicas. En dicho trabajo, este autor 
denomina a esta agrupación como Pachyrhachidae, la cual es definida en la 
hipótesis filogenética de Conrad al menos con uno de los caracteres utilizados 
en esta tesis (Car. 94). 
  
Polifilia de Boidae 
 Como puede observarse en las hipótesis obtenidas, la familia Boidae 
(Pythoninae, Erycinae y Boinae) no ha sido recuperada en ningun caso como 
grupo natural, evidenciando la naturaleza polifilética de la misma. En todos los 
análisis efectuados, Python se encuentra ubicado como un Macrostomata basal 
más derivado que Xenopeltis y Loxocemus. Uno de los agrupamientos más 
interesantes presente en casi todos los árboles es el conformado por ((Boa-Eryx) 
(Ungaliophis-Exiliboa-Lichanura)). Este clado ha sido recuperado por Noonan 
y Chippindale (2006) utilizando solo caracteres moleculares, como así también 
por Lee et al. (2007) en su análisis combinado. El agrupamiento de las 
pequeñas boas del Nuevo Mundo invita a reinterpretar las relaciones de 
Lichanura (y muy probablemente Charina, no incluído en el análisis) con los 
Erycinae (Eryx, Calabaria), grupo al cual fueron incluídas estas dos serpientes 
(ver Kluge, 1993). 
 
El Taxón A y los Tropidophiidae 
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 Esta nueva serpiente emerge como el grupo hermano de los 
Tropidophiidae (Tropidophis + Trachyboa). De esta manera se conforma un 
clado enteramente Americano de pequeñas serpientes que representan uno de 
los grupos más cercanamente emparentado con los Caenophidia. El contacto 
suturado entre el pilar medial del frontal y el proceso subolfatorio (32: 21), el 
proceso coanal del palatino desarrollado en forma de placa (62: 10), y la 
ausencia de proceso prezigapofisiario en las vértebras troncales (112: 01) 
resultan ser los caracteres que unen a estos tres taxones Americanos. 
 Históricamente, la familia Tropidophiidae agrupó a cuatro géneros, a 
saber: Exiliboa, Trachyboa, Tropidophis y Ungaliophis (ver Underwood, 1967b; 
McDowell, 1987). Sin embargo, ya en el año 1951 Brongersma precisó que 
Tropidophis y Trachyboa representaban una agrupación independiente del 
resto de los Booidea, inferencia basada en caracteres viscerales. Más 
recientemente Zaher (1994) postula que Tropidophiidae se encuentra 
conformada por estos dos géneros y que representan el grupo hermano de los 
Caenophidia, mientras Exiliboa y Ungaliophis se encuentran más relacionados 
con los Boidae. Esta hipótesis se ha visto reforzada por varios análisis 
filogenéticos, tanto basados en caracteres morfológicos (Tchernov et al., 2000; 
Lee y Scanlon, 2002; Apesteguia y Zaher, 2002) como así también por análisis 
basados en secuencias génicas (Wilcox et al., 2002; Lee et al., 2007; Noonan y 
Chippindale, 2007). Con la única excepción del análisis basado sólo en 
caracteres moleculares, se ha podido recuperar a Tropidophiidae (Tropidophis 
+ Trachyboa) como grupo hermano de Caenophidia, mientras que Ungaliophis 
y Exiliboa se encuentran agrupados con representantes de Boidae, reforzando 
la hipótesis filogenética propuesta por Zaher en 1994. Así, según la hipótesis 
obtenida en esta tesis, la familia Tropidophiidae se encuentra compuesta por 
los géneros Tropidophis y Trachyboa.  
 
El Taxón B y los Caenophidia 
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 Hasta el momento, de los Macrostomata más derivados las serpientes 
más cercanamente emparentadas con los Caenophidia resultaban ser los 
Tropidophiidae (Trachyboa y Tropidophis, Cundall et al., 1993; Tchernov et al., 




Figura 99. Parte de la hipótesis filogenética obtenida a partir de la utilización de 
todas las particiones de datos, mostrando las relaciones del Taxón A y el Taxón B 
con respecto al resto de las serpientes avanzadas. 
 
 (Bolyeria y Casarea, Kluge, 1991; Lee et al., 2007), no existiendo otro grupo de 
serpientes que ocupara esa posición.  
En todos los análisis efectuados, el Taxón B emerge como el grupo 
hermano de los Caenophidia, desplazando a los grupos previamente propuestos 
como las serpientes más cercanamente emparentadas con este grupo. Los 
caracteres más sobresalientes que relaciona a el Taxón B con los Caenophidia 
se encuentran en la morfología del prefrontal, el cual posee una fuerte 
reducción de la lámina dorsal y lateral (Car. 31: 2 --> 3), rasgo presente en 
Acrochordus y los Colubroides en general. 
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 Las serpientes más avanzadas (Caenophidia) representan un grupo 
monofilético en todos los análisis realizados, en los cuales este clado posee un 
muy buen soporte. Estudios filogenéticos moleculares previos (e.g. Slowinsky y 
Lawson, 2002; Vidal y Hedges, 2002b; Wiens et al., 2008; Zaher et al., 2009) 
sustentan la monofilia de Caenophidia; llamativamente, no existen estudios 
filogenéticos previos basados  en evidencia morfológica que verifiquen la 
monofilia de este clado (ver Tchernov et al., 2000; Lee y Scanlon, 2002), ya que 
sólo fue utilizado como taxón terminal a Caenophidia o Colubroidea. Gracias a 
la utilización de numerosos terminales de Caenophidia, el análisis presentado 
en esta tesis representa la primer confirmación de la monofilia de Caenophidia 
basada en evidencia morfológica y molecular. La posición basal de los 
Acrochordidae y Xenodermatidae dentro de este grupo, rasgo topológico 
observado en los análisis moleculares previos, también se ve confirmada por la 
presente tesis. 
 
Acrochordus y Xenodermus 
 Tanto los acrocordidos como los xenodermatidos suelen representar 
grupos hermanos sucesivos del resto de los Caenophidia en análisis 
moleculares (e.g. Vidal y Hedges, 2002a; Zaher et al., 2009). La obtención de 
este agrupamiento resulta llamativo, ya que no ha sido recuperado en ningún 
otro análisis filogenético previo. Sin embargo, este taxón está presente en 
cuatro de los seis análisis efectuados (MMi, MMiNu, S, MiNu), en los cuales 
exhibió un muy buen soporte. Algunos caracteres anatómicos, como por ejemplo 
la salida a través de un foramen independiente en el parietal del nervio 
oftálmico (presente en Acrochordus y xenodermatinos; Underwood, 1967b: 81) 
invitan a considerar el agrupamiento de estos taxones basales de Caenophidia. 
Sin embargo, para confirmar dicho grupo se necesitará agregar más 
representantes de Xenodermatidae, como así también descubrir nuevos 




 Esta agrupación recientemente creada por Zaher et al. (2009) reúne a las 
serpientes avanzadas que poseen algún tipo de modificación dentaria para la 
inoculación de veneno (Zaher et al., 2009). Los resultados obtenidos en esta 
tesis corroboran con muy buen soporte la monofilia de este clado, resultando 
ser la primer confirmación de dicha agrupación utilzando caracteres 
morfológicos. Otros análisis moleculares previos, utilizando máxima 
parsimonia o métodos basados en modelos evolutivos, también demuestran la 
naturaleza monofilética de este clado, variando solamente la cantidad de 
terminales utilizados (Vidal y Hedges, 2002a; Vidal et al., 2007; Wiens et al., 
2008). En su análisis filogenético de los Colubroidea (basado también en 
caracteres moleculares), Lawson et al. (2005) también recupera este grupo, 
aunque el representante de los Xenodermatidae (Oxyrhabdium) se encuentra 
dentro de los Endoglyptodonta. 
 
Agrupaciones tradicionales dentro de Caenophidia 
 Gracias a la utilización de numerosos terminales de Caenophidia, se han 
podido recuperar tres clados muy bien soportados, los cuales resultan los más 
extensamente reconocidos en filogenias moleculares previas de las serpientes 
avanzadas. 
 Numerosos estudios basados en alozimas y ADN han recuperado a la 
familia Viperidae como una agrupación monofilética (e.g. Cadle, 1992; Vidal y 
Hedges, 2002a; Lawson et al., 2005; Wuster et al., 2008; Zaher et al., 2009), y 
ocupando una posición basal con respecto al resto de los colubroideos. Sin 
embargo, no existen estudios filogenéticos basados en caracteres morfológicos 
que hayan testeado esta hipótesis. Los resultados obtenidos en esta tesis 
corroboran con un muy buen soporte la monofilia de Viperidae, como así 
también la posición filogenética basal de esta familia con respecto a elápidos y 
demás colubroideos. 
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 Mas allá de que las interrelaciones entre los distintos grupos de la 
familia Elapidae se encuentran bajo un activo debate (ver McCarthy, 1985; 
Scanlon y Lee, 2004; Lawson et al., 2005; Slowinsky y Lawson, 2005), existe un 
consenso general sobre la monofilia de este clado (McCarthy, 1985; Vidal y 
Hedges, 2002a; Zaher et al., 2009). Los resultados obtenidos en esta tesis  
sustentan la monofilia de Elapidae, grupo que se encuentra en una posición 
derivada con respecto al resto de los clados que conforman Caenophidia. 
 Otro de los grupos recuperados fue el de los Colubroidea (sensu Zaher et 
al., 2009), el cual incluye en este análisis a las culebras de la familia Natricidae 














Gracias a la abundancia y preservación de los especímenes 
conservados, y a su posición filogenética como grupo hermano de las 
serpientes, Dinilysia patagonica representa un taxón clave para analizar 
ciertos aspectos paleobiológicos que pueden aportar nueva información al 
debate sobre el origen de las serpientes. A continuación, en este capítulo se 
discutirán ciertos aspectos sobre la paleobiología de Dinilysia patagonica 
basados en la información obtenida mediante el análisis de los ejemplares 
conocidos de esta especie. 
 
7.1 Longitud corporal, paleoambiente de depositación y modo de 
vida de Dinilysia patagonica 
 
Cálculo de longitud corporal 
En la literatura pueden hallarse algunas especulaciones acerca del 
tamaño corporal de Dinilysia patagonica, las cuales sugieren una longitud 
de aproximadamente 1,5–2,0 metros (Smith-Woodward, 1901; Albino y 
Caldwell, 2001; Caldwell y Albino, 2001). Sin embargo, para sustentar 
estas especulaciones hasta el momento no se han realizado análisis 
estadísticos basados en datos empíricos, los cuales son ampliamente 
utilizados para la estimación de longitud y masa corporal (Zar, 1984). 
En su trabajo recientemente publicado acerca de la serpiente 
gigante Titanoboa, Head et al. (2009) utilizaron una serie de variables 
métricas a fin de conocer la longitud de esta serpiente fósil, siendo ésta la 
única estimación estadística publicada hasta el momento para obtener 
longitudes corporales de serpientes a partir de datos osteológicos. Estos 
autores observaron que, al menos en los Boidae, el ancho del arco neural 
(medido a través de la distancia entre postzigapófisis) posee una 
correlación significativa con la longitud corporal. Utilizando como 
variables a esta medida vertebral y la longitud corporal total de especies 
actuales de la familia Boidae (ver Tabla), emplearon el estadístico de la 
regresión lineal, prediciendo mediante la ecuación resultante la longitud 
corporal total (TBL) y la longitud cabeza-cloaca (SVL) de Titanoboa. 
 
Con el fin de obtener una estimación de la longitud corporal de 
Dinilysia, se incorporaron a los datos publicados por Head et al. (2009) las 
medidas inter-postzigapofisiarias obtenidas de las vértebras troncales del  
 
Tabla de medidas utilizadas por Head et al. (2009). Cabe destacar que los datos 
publicados en la información suplementaria de dicho trabajo son erróneos, 
siendo los expuestos en esta tabla los valores correctos (Head, com. pers.). 
longitud cabeza-cloaca (SVL), longitud corporal total (TBL), intervalos de 
posición vertebral (60% y 65%) 
 
 especimen SVL (mm) TBL (mm) 60% (mm) 65% (mm) 
Acrantophis dumerili USNM 497683 1423 1535 6.38 6.53 
Acrantophis dumerili ROMV-R 7864 1900 2040 19.66 19.04 
Acrantophis dumerili ROMV-R 7833 2390 2480 23.50 21.42 
Boa constrictor USNM-348597 1355 1606 12.92 12.64 
Boa constrictor ROMV-R 7182 2970 3220 27.69 27.08 
Boa constrictor USNM 220299 3129 3434 28.20 28.01 
Candoia carinata USNM 348502 803 867 11.22 10.96 
Corallus caninus ROMV-R7498 1216 1450 12.20 11.80 
Corallus enhydris ROMV-R 4075 1360 1734 10.79 10.54 
Epicrates anguilifer ROMV-R 7842 1960 2330 17.61 17.97 
Epicrates cenchria ROMV-R 7902 1195 1380 11.54 11.27 
Epicrates cenchria ROMV-R 5345 1070 1210 10.65 10.22 
Epicrates inornatus ROMV-R 7900 1450 1700 11.66 11.58 
Epicrates striatus ROMV-R 7901 1385 1770 11.20 10.85 
Epicrates striatus UF63866 1950 2250 15.09 15.08 
Epicrates subflavus UF69268 1490 1720 10.80 10.66 
Eunectes murinus ROMV-R 7340 2110 2470 17.10 17.26 
Eunectes murinus ROMV-R 7285 2910 3320 24.32 23.99 
Eunectes notaeus ROMV-R 7307 2190 2510 17.67 17.24 
Eunectes notaeus ROMV-R 7286 2310 2690 24.33 23.12 
Sanzinia madagascarensis USNM 220313 1423 1760 16.15 15.69 
Dinilysia patagonica MACN-RN 976 1950 2210 18,2 17,92 
 
ejemplar MACN-RN 976, el cual constituye actualmente el espécimen 
adulto más completo y articulado de Dinilysia patagonica. Se escogieron 
dos posiciones vertebrales de este ejemplar (Fig. 100), las cuales se 
 
encuentran en la zona presacra medio-posterior, región de la columna 
vertebral sobre las cuales Head et al. (2009: información suplementaria) 




Figura 100. Ejemplar articulado de Dinilysia patagonica (MACN-RN 976), del 
cual fueron extraídas las medidas para el cálculo de la longitud corporal. 
 
 El análisis de regresión efectuado (Fig. 101) produjo una muy buena 
correlación entre las variables (r > 0,8), similares a las obtenidas por Head 
et al. (2000). Mediante las predicciones calculadas a través de la ecuación 
resultante se obtuvieron como resultado una longitud cabeza-cloaca de 





Figura 101. Gráficos de regresión obtenidos a partir de los datos de Head et al. 
(2009). 
 
del 60%, siendo las medidas obtenidas para el intervalo del 65% de 2,18 
metros y 1,92 metros respectivamente. Como sugieren Head et al (2009), 
para obtener un resultado final se promediaron los resultados obtenidos  
en las dos posiciones medidas. Así, se obtuvieron las siguientes 
estimaciones de longitud corporal para Dinilysia: longitud cabeza-cloaca = 
1,95 metros; longitud corporal total = 2,21 metros. 
Estos resultados representan la primer estimación con base en 
datos empíricos de tamaño corporal para Dinilysia patagonica. Sin 
embargo, se deben tener en cuenta ciertos aspectos por los cuales estas 
dimensiones obtenidas resultan tentativas. En primer medida, la tabla de 
medidas de especies actuales utilizada por Head et al. (2009) fue 
confeccionada utilizando sólo representantes de unos pocos taxones de la 
familia Boidae, por lo que esta muestra resulta poco representativa de la 
diversidad de serpientes actuales. Un estudio más abarcativo que incluya 
medidas de otros grupos de serpientes probablemente determinará si la 
correlación existente en los representantes de la familia Boida utilizados 
es característica del clado Serpentes o solo de la familia Boidae. Otro 
aspecto importante es el posible sesgo generado por la distancia 
filogenética existente entre los Boidae y Dinilysia, pudiendo existir una 
diferencia importante entre la correlación obtenida y la observada en los 
taxones por fuera del “crown-group” Serpentes. 
 
Aspectos tafonómicos y ambiente de depositación 
En su trabajo acerca de la paleoecología de las serpientes cretácicas, 
Caldwell y Albino (2001: 207) realizan una breve descripción de las 
condiciones de preservación de los especímenes de Dinilysia patagonica 
hallados por el Dr. Bonaparte en la localidad de rancho de Tripailao (Paso 
Córdova, Río Negro), una de las localidades de la Fm. Bajo de la carpa 
donde afloran niveles portadores de Dinilysia patagonica (ver Cap. 4.1). 
Esta localidad fue descubierta por el Dr. Bonaparte en la década de 1990, 
 	
hallando en esta localidad gran parte de los especímenes más relevantes 
de esta especie (e.g. MACN-RN 976, 1013). En esa descripción, estos 
autores destacan el estado de articulación de uno de los ejemplares 
(MACN-RN 976), como así también el estado preservacional de otros tres 
ejemplares craneanos hallados en la misma localidad (MACN-RN 1013, 
1014 y 1015), sugiriendo que la preservación de los mismos (estado de 
articulación, asociación de los ejemplares) no concuerda con un ambiente 
deposicional de tipo fluvial. 
 Como parte del análisis paleoecológico necesario para discutir las 
inferencias previas acerca del paleoambiente donde habitó Dinilysia, los 
restos recuperados provenientes de la localidad de rancho de Tripailao han 
sido analizados para observar ciertos parámetros tafonómicos como el 
estado de articulación y superficie ósea. 
Los especímenes anteriormente detallados corresponden a cuatro 
individuos adultos (MACN-RN 976, 1013, 1014, 1015), los cuales al 
parecer fueron hallados asociados (Albino et al., 1999). El espécimen 
MACN-RN 976 se encuentra en gran medida articulado, observándose 
algunos pequeños desplazamientos en algunos sectores de la columna 
vertebral. La región anterior del cráneo no se ha conservado, como así 
tampoco algunos sectores de la región troncal, faltando completamente la 
región troncal más posterior y la región caudal del esqueleto postcraneano. 
Los otros tres especimenes están conformados por restos craneanos, 
aunque el ejemplar MACN-RN 1015 posee algunas vértebras troncales 
asociadas a una de las hemimandíbulas. El más completo de ellos (MACN-
RN 1013) también se encuentra articulado, aunque carece de gran parte 
de la región rostral. Con respecto a la dentición, los cráneos y mandíbulas 
analizados prácticamente no poseen dientes, probablemente relacionado al 
particular tipo de implantación dentaria, la cual según Budney et al. 
(2006) se efectuaba a través de un ligamento. 
De acuerdo a las observaciones realizadas sobre la superficie ósea 
de los especímenes, estos se caracterizan por nula meteorización, abrasión, 
y marcas de origen biológico (p. ej., masticación, digestión, raíces), 
 

observando el estado 0 de la escala propuesta por Behrensmeyer (1978). 
Estos parámetros tafonómicos y el grado de articulación presente en los 
especimenes indican que las carcasas tuvieron poca o nula exposición 
aérea, indicando un rápido sepultamiento de las carcasas, siendo quizá la 
desarticulación observada producto de mínimos desplazamientos durante 
la depositación y consolidación sedimentaria. De esta manera, la 
asociación procedente de la localidad de rancho de Tripailao representaría 
una asociación autóctona (sensu Lyman, 1994). 
Según los datos experimentales obtenidos mediante la utilización de 
pequeños animales (Brand et al. 2003), las carcasas de pequeños reptiles 
pueden permanecer un período considerable de tiempo en estado de 
articulación, siendo éste mayor si la carcasa pasa primero por un estado de 
disecación. Para las carcasas de reptiles (pequeños lagartos de aprox. 20-
40 gramos), estos autores encontraron que la desarticulación ocurre en un 
período comprendido entre los 3 meses y 1 año, existiendo elemento 
pequeños (e.g. miembros) que han permanecido más de un año en estado 
de articulación. Además, Brand et al. (2003) observaron que, en 
condiciones terrestres (i.e. no sumergidos), los tiempos de desarticulación 
eran mayores para las carcasas de mayor tamaño, no exhibiendo indicios 
de meteorización en la superficie ósea. Teniendo en cuenta estas 
observaciones, el tamaño corporal considerable que poseyó Dinilysia según 
la longitud corporal estimada previamente habilita la posibilidad de que 
las carcasas de este escamado pudieran permanecer en estado de 
articulación durante un período de tiempo considerable en la superficie. 
Dentro del ambiente fluvial, pueden existir condiciones de 
sepultamiento rápido, por ejemplo en eventos de rotura de albardón 
(crevass splay), donde una capa de sedimento cubre rápidamente la 
planicie de inundación, sepultando las carcasas presentes en este sector 
del ambiente fluvial sin generar un transporte sensible de las mismas 
(Behrensmeyer, 1982; Behrensmeyer y Hook, 1992). 
Teniendo en cuenta los datos experimentales sobre los tiempos en 
que una carcasa puede permanecer en estado de articulación, y la 
 

existencia de condiciones de sepultamiento producidas por el ambiente 
fluvial en las cuales el transporte de las carcasas es mínimo/inexistente, el 
nivel de articulación que presentan los especímenes analizados no permite 
excluir al ambiente fluvial como generador de la asociación de rancho de 
Tripailao. 
 En ese mismo trabajo sobre la paleoecología de las serpientes 
cretácicas, Caldwell y Albino (2001) publicaron una serie de observaciones 




Figura 102. Perfil esquemático de los afloramientos de la Fm. Bajo de la carpa 
en la localidad de rancho de Tripailao (Paso Córdova, Río Negro), descriptos 
por Caldwell y Albino (2001). 
 
En esta localidad, Caldwell y Albino (2001) reconocieron 
principalmente dos litologías (Fig. 102). En la parte inferior de la 
secuencia, un nivel limo-arenoso de color rojo, en el cual no se han hallado 
fósiles. Por encima de este estrato, observaron un nivel de areniscas 
conglomerádicas rojizas, el cual posee dos facies sedimentarias que se 
alternan a lo largo del perfil de la localidad. Una de estas facies 
corresponde a areniscas masivas con un alto grado de bioturbación, 




importante red radicular y un extenso sistema de túbulos producto de la 
actividad de insectos Hymenoptera y Coleoptera (Caldwell y Albino, 2001: 
209). La otra facies está conformada también por una arenisca masiva, la 
cual carece de trazas fósiles. Según Caldwell y Albino (2001: 209), esta 
facies es la portadora de la fauna de tetrápodos, en la cual Bonaparte 
exhumó los restos de Dinilysia. 
Basándose en su propio análisis sedimentológico de las facies 
observadas por ellos en la localidad y utilizando como modelo las 
descriptas por Eberth (1993) para las sedimentitas eólicas cretácicas de 
Bayan Mandahu (Mongolia), estos autores establecieron que el ambiente 
de depositación de los niveles portadores de Dinilysia y la fauna coetánea 
fue un ambiente relativamente seco de duna-interduna, limitado por 
sistemas fluviales, siendo las tormentas de viento el principal agente de 
aporte de sedimentos (“…showing a dominant aeolian sediment regime” 
[sic]). Utilizando al caliche y a la importante icnofábrica que encontraran 
en una de estas facies, infirieron que el agua estaba presente 
estacionalmente en las regiones de interduna. Llamativamente, estos 
mismos autores afirman en el mismo trabajo no haber encontrado 
evidencias sedimentológicas que indiquen la existencia de cuerpos de agua 
en el área estudiada (Caldwell y Albino, 2001: 213). 
En el verano del 2007, se realizó una campaña conjunta de 
prospección entre el Museo Argentino de Ciencias Naturales y el Museo 
Paleontológico “Egidio Feruglio” a la localidad de rancho de Tripailao. En 
dicha campaña, en los mismos afloramientos donde el Dr. Bonaparte y su 
equipo extrajo parte de los ejemplares de Dinilysia hallados en el año 
1994, fueron hallados numerosos especímenes de Notosuchus terrestris, 
como así también una secuencia de vértebras articuladas asignadas a 






Figura 103. Prospección en la localidad de rancho de Tripailao, Paso Córdova 
(Río Negro). A, área donde fueron hallados numerosos restos de tetrápodos, 
entre ellos Dinilysia patagonica (la flecha indica la posición exacta del 
ejemplar figurado en C); B, nivel correspondiente a la facies bioturbadas de 
Caldwell y Albino (2001), observádose un gran clasto (flecha) de cuarzo y otros 
más pequeños; serie articulada de varias vértebras de Dinilysia patagonica (C, 
flecha) y cráneo en vista dorsal de Notosuchus terrestris (D), los círculos 
blancos indican alguno de los clastos de variado tamaño distribuidos en la 
matriz. 
 
El nivel portador de los fósiles hallados en dicha campaña está 
conformado por unas areniscas limosas de color rosa, conteniendo clastos 
de 5-10 mm embebidos en la matriz. Estos clastos no poseen composición 
carbonática, a diferencia de los nódulos dispersos de caliche hallados por 
Caldwell y Albino. Este nivel portador de los restos hallados coincide con 
la descripción de la facies portadora de restos de Dinilysia efectuada por 
Caldwell y Albino (2001). También fue reconocida la facies altamente 
bioturbada descrita por estos autores (Fig. 103B) a unos 50 metros de la 
zona del hallazgo del espécimen de Dinilysia. De acuerdo con Caldwell y 
Albino (2001) esta facies se encuentra profusamente bioturbada por una 
 
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serie de túbulos, observándose además una notable cantidad de clastos no 
carbonáticos de variado tamaño, algunos incluso con un notable tamaño 
(aprox. 70 mm). Es de remarcar que en los niveles donde fueron extraídos 
los fósiles hallados, como así también en los alrededores donde se expone 
la facies bioturbada, no fueron observadas estructuras sedimentarias 
atribuibles a depósitos eólicos (Mountney y Thompson, 2002; Mountney, 
2006; Dingus et al., 2008: fig. 7). 
Dos observaciones realizadas en el área de hallazgo de los restos de 
Dinilysia y otros tetrápodos contradicen la interpretación ambiental de los 
niveles portadores de Dinilysia postulada por Caldwell y Albino (2001). En 
primer lugar, la llamativa falta de indicios sedimentológicos propios de 
depósitos eólicos en toda el área prospectada. En segundo lugar, los clastos 
no carbonáticos de variado tamaño presentes en la matriz del nivel 
portador indican una baja selección, por lo que no pueden haber tenido por 
agente de transporte sedimentario a las tormentas de polvo propuestas 
por Caldwell y Albino (2001). Con respecto a las trazas fósiles del nivel 
altamente bioturbado, actualmente existen dudas acerca de su atribución 
a insectos y raíces (Jorge Genise, com. pers.), pudiendo resultar las 
mismas formadas en un ambiente fluvial como las observadas en otras 
formaciones Cretácicas aflorantes en el área (e.g. icnofacies de Scoyenia en 
la Fm Candeleros, Aramayo y Bocanegra [2003]). De hecho, la litología de 
la facies que contenía a los especímenes hallados, como así también la 
facies bioturbada, parece corresponderse con niveles formados por un 
agente fluvial, lo cual explicaría la presencia de clastos de diverso tamaño 
presentes en la matriz. 
Observaciones geológicas previas realizadas por Cazau y Uliana 
(1972), Leanza y Hugo (2001) y Hugo y Leanza (2001a,b), indican que la 
depositación de las rocas (predominantemente areniscas) correspondientes 
a la Fm. Bajo de la carpa ocurrió en ambientes fluviales entrelazados, con 
la aparición de eventos pedogénicos, no haciendo mención alguna de 
estructuras sedimentarias asignables a depósitos eólicos. Las 
observaciones realizadas in situ en los niveles portadores de los materiales 
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hallados en la campaña de 2007 en la localidad de rancho de Tripailao 
concuerdan con estas observaciones, al menos en las secuencias expuestas 
en la localidad de rancho de Tripailao portadoras de los restos fósiles 
hallados. 
Por lo tanto, las evidencias recuperadas en la localidad de rancho de 
Tripailao no dan soporte al complejo escenario ambiental propuesto por 
Caldwell y Albino (2001). Así, se considera más cauteloso aceptar lo 
sugerido por (Cazau y Uliana, 1972; Hugo y Leanza, 2001a,b), sugiriendo 
un ambiente continental fluvial para los niveles portadores de Dinilysia en 
la localidad de Tripailao, de acuerdo a las observaciones previas realizadas 
para la Formación Bajo de la carpa. Nuevos estudios de campo que 
contemplen análisis sedimentológicos y tafonómicos en la localidad, como 
así también en las demás localidades de la Fm. Bajo de la carpa donde se 
han hallado restos de Dinilysia patagonica permitirán realizar inferencias 
más precisas con respecto al ambiente de depositación de los niveles 
portadores de esta especie. 
 
Modo de vida 
 El primer autor que infirió un tipo particular de modo de vida para 
Dinilysia patagonica fue Frazzetta (1970) en su trabajo acerca de la 
anatomía funcional de esta especie. Este autor interpretó que la 
disposición dorsal de las órbitas que observó en el ejemplar holotipo (MLP 
26-410) era un indicativo de que Dinilysia fue una serpiente acuática, 
sugiriendo hábitos similares a los que poseen las especies del género 
Eunectes, serpiente actual de hábitos acuáticos. Según Hecht (1982) la 
anatómica del esqueleto postcraneano de Dinilysia no contradice la 
interpretación de un modo de vida acuático presentada por Frazzetta, 
sugiriendo además que el tamaño corporal inferido para Dinilysia 
(considerablemente mayor al presente en serpientes fosoriales actuales), 
es el único argumento en contra de un posible modo de vida fosorial para 
este reptil. Adicionalmente, en el anteúltimo párrafo de sus conclusiones 
(Hecht, 1982: 531), este autor informó que a través de una comunicación 
 
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personal, el Dr. Frazzetta le informó de su cambio de parecer acerca de su 
interpretación previa del modo de vida acuático en Dinilysia, sugiriéndole 
un hábito de vida semifosorial, similar al presente en el booideo Aspidites. 
Ya en tiempos más recientes, Caldwell y Albino (2001) y Albino y 
Caldwell (2001) pusieron a prueba la interpretación de Frazzetta (1970) 
acerca de un modo de vida acuático para Dinilysia, utilizando como 
evidencia observaciones de la región ocular de varios taxones de serpientes 
actuales. Estos autores llegan a la conclusión de que la disposición de las 
órbitas en las serpientes no es un parámetro útil para adjudicar con 
certeza un modo de vida acuático. Además, mencionan que la disposición 
dorsal de las orbitas observada por Frazzetta (1970) puede deberse a un 
grado no conocido de distorsión tafonómica. En otro párrafo Caldwell y 
Albino (2001: 215) aseguran que Hecht (1982) infirió hábitos de vida 
semifosoriales para Dinilysia a través de la morfología vertebral. Como se 
dijera anteriormente, esta inferencia no resulta propiedad de Hecht (el 
cual no realizó ninguna inferencia acerca del modo de vida de Dinilysia), 
resultando una comunicación personal con Frazzetta. De esta manera, 
Caldwell y Albino (2001) con base en la comunicación personal de Frazetta 
(Hecht, 1982), su reconstrucción paleoambiental de la localidad de rancho 
de Tripailao, y la refutación de la inferencia de hábitos acuáticos 
previamente propuesta por Frazzetta (1970), infieren que Dinilysia 
constituyó una especie terrestre de superficie que vivió en un ambiente 
similar a un desierto, aprovechando los substratos poco consolidados 
presentes para ocultarse. 
 Debido a la falta de sustento para la reconstrucción ambiental de la 
Formación Bajo de la carpa expuesta por Caldwell y Albino (2001), y a la 
falta de correlatos anatómicos concretos en el esqueleto, no existen 
argumentos sólidos para atribuir un modo de vida particular a Dinilysia. 
Lamentablemente, desconocemos en gran medida la región rostral de este 
taxón, sección del cráneo portadora de estructuras claramente referibles a 
la utilización de la cabeza como órgano locomotor, único correlato 
osteológico que permitiría conocer con más certeza si Dinilysia fue o no un 
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reptil fosorial. De acuerdo con Hecht (1982), el considerable tamaño 
corporal (corroborado empíricamente en esta tesis) como así también la 
morfología de las espinas neurales, indican que Dinilysia no fue una 
especie de hábitos fosoriales. Mas allá de esto, las evidencias aportadas 
por la geología y las condiciones tafonómicas observadas en los 
especímenes exhumados en la localidad de rancho de Tripailao, permiten 
inferir con cierta seguridad que Dinilysia habitó al menos en un ambiente 
continental asociada a cursos fluviales. Son varias las localidades donde se 
han hallado restos de Dinilysia, incluso algunas distantes varios 
kilómetros entre sí (ver Cap. 4.1), con lo cual no puede descartarse que 
este reptil haya ocupado distintos ambientes dentro de la cuenca. 
Reforzando esta última posibilidad, debe tenerse en cuenta que se han 
registrado especímenes de Dinilysia en la Formación Anacleto (Albino, 
2007; Scanferla y Canale, 2007), la cual suprayace a la Fm. Bajo de la 
carpa y exhibe características sedimentarias diferentes (ver Hugo y 
Leanza, 2001), muy probablemente generadas por otros ambientes de 
depositación a los presentes en esta última unidad sedimentaria. 
 
7.2 Aspectos funcionales relacionados con la alimentación de 
Dinilysia patagonica 
 
La falta de miembros y la elongación corporal impone importantes 
retos para la predación y el posterior procesamiento de las presas. Algunos 
grupos de vertebrados ápodos (e.g. scíncidos) se caracterizan por la 
estrategia de ingerir pequeños ítems, mientras que otros (e.g. 
anfisbaenidos) predan sobre grandes presas y luego cortan con sus 
mandíbulas trozos pequeños mas fácilmente digeribles. Sin embargo, las 
serpientes adquirieron durante su evolución la capacidad de ingerir 
grandes presas enteras de manera infrecuente, logrando esto a través de 
una dramática reestructuración del esqueleto cefálico. 
En esta sección se analizarán dos aspectos relacionados con la 
manera en que Dinilysia patagonica manipuló e ingirió sus presas. Por un 
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lado se analizará la adquisición del comportamiento de constricción, el 
cual posee rasgos anatómicos difícilmente reconocibles en el esqueleto de 
las serpientes (ver Ruben, 1977a,b; Greene y Burghardt, 1978), por lo que 
se utilizará la aproximación metodológica del “extant phylogenetic 
bracket" propuesta por Witmer (1995). En segundo lugar, utilizando como 
principal fuente de información el exhaustivo análisis anatómico expuesto 
en el Cap. 4, se discutirán aspectos sobre la mecánica craneana durante el 
transporte intra-oral que pudo haber poseído Dinilysia. 
 
Constricción 
Exceptuando a los Scolecophidia (serpientes que predan sobre 
larvas y adultos de insectos ) y a las especies de Alethinophidia 
consumidoras de invertebrados, la constricción se encuentra ampliamente 
distribuida en las serpientes (Greene, 1983; Cundall y Greene, 2000). Este 
comportamiento complejo propio de las serpientes consiste en la 
inmovilización de la presa mediante el enrollamiento del cuerpo de la 
serpientes sobre la presa, ejerciendo presión en dos o más puntos sobre el 
cuerpo de la misma (Greene y Burghardt, 1978). La constricción permite 
subyugar a las presas y evitar daños que puedan inferir éstas durante la 
captura y manipulación sobre el cuerpo de las serpientes (Greene, 1983, 
1997; Shine y Schwaner, 1985). 
 Para analizar el origen de este particular comportamiento, varios 
autores realizaron diferentes conjeturas utilizando taxones basales de 
serpientes, siendo Dinilysia patagonica el taxón fósil frecuentemente 
empleado en dichos análisis. Basándose principalmente en la robustez de 
las mandíbulas y a la escasez de presas de metabolismo endotérmico que 
podrían haber estado presentes durante el Cretácico, Frazzetta (1970) 
sugirió que Dinilysia no era una serpiente constrictora, y utilizaba la 
fuerza de la mordida para inmovilizar y matar a sus presas. Sin embargo, 
Greene y Burghardt (1978) y Greene (1983) encuentran que este 
argumento no resulta válido, ya que numerosos aletinofidios utilizan la 
constricción para subyugar presas de metabolismo ectotérmico. Además, 
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Cundall y Greene (2000) sostienen que la robustez del aparato mandibular 
tampoco es un argumento válido para descartar la constricción en 
Dinilysia, debido a que serpientes con una fuerza mandibular considerable 
(e.g. Cylindrophis) utilizan la constricción durante la manipulación de sus 
presas. Por último, Weishampel (1995) en su trabajo acerca de la 
utilización de filogenias para realizar inferencias funcionales en taxones 
fósiles, optimiza el comportamiento de constricción sobre dos filogenias 
propuestas para Serpentes, en las cuales Dinilysia se encuentra 
posicionada dentro de Alethinophidia (y por lo tanto infiriendo así 
constricción en este taxón), o como el grupo hermano de Alethinophidia 
(infiriendo no constricción). 
 Anatómicamente, existen muy pocos datos acerca de los rasgos 
particulares de las serpientes que propician la constricción, citándose el 
alto número de vértebras y segmentos de musculatura epiaxial cortos 
(Ruben, 1977a,b). Por lo tanto, desde el punto de vista osteológico se 
necesitan mas estudios que exploren posibles correlatos osteológicos de 
este comportamiento, con los cuales se podrá inferir la existencia o no de 




Figura 104. Optimización del comportamiento de constricción sobre la hipótesis 
filogenética obtenida en esta tesis. 
 
Siguiendo la aproximación metodológica empleada por Weishampel (1995), 
 
la cual consiste en el “extant phylogenetic bracket” propuesto por Witmer 
(1995), si se optimiza la constricción en la filogenia obtenida en esta tesis, 
se obtiene como resultado que Dinilysia patagonica no habría sido una 
especie constrictora (Fig. 104), ya que no existen evidencias de constricción 
en los saurios ápodos Amphisbaenia y Dibamidae, como así tampoco en las 
serpientes basales Scolecophidia (Greene y Burghardt, 1978). De esta 
manera se plantea el siguiente interrogante: ¿como realizaba Dinilysia la 
captura y subyugue de sus presas? Esta fase de la alimentación en los 
predadores resulta vital, ya que evitar contraataques y lesiones por parte 
de la presa resulta una presión selectiva considerable (Dawkins y Krebs, 
1979). 
Aunque la constricción es considerada una notable ventaja 
adaptativa para la captura y manipulación de grandes ítems, la predación 
sobre grandes presas puede ser realizada a través de diferentes 
mecanismos sin la utilización de este complejo comportamiento. Existen 
algunas observaciones acerca del comportamiento de captura de presas en 
los saurios serpentiformes Amphisbaenia, las cuales sugieren que estos 
lagartos fosoriales capturan y someten a presas de tamaño considerable 
utilizando fuertes mordidas acompañadas de la rotación axial del cuerpo 
(Gans, 1966, 1969, 1974; Schwenk, 2000). Observaciones personales 
realizadas sobre la alimentación del saurio ápodo Ophiodes (Anguidae) 
coinciden con lo observado en los Amphisbaenia. Estos saurios ápodos 
someten a sus presas de mayor tamaño a través de mordidas sucesivas y 
giros corporales, los cuales a su vez matan a la presa desmembrándola 
contra el substrato, ingiriendo luego los restos trozados. Adicionalmente, 
existen saurios serpentiformes que despliegan una serie de adaptaciones 
para consumir grandes presas sin sufrir lesiones. Wall y Shine (2007) 
describen una serie de adaptaciones comportamentales y anatómicas para 
el saurio ápodo Lialis burtonis (Pygopodidae), el cual se alimenta de 
presas de aproximadamente el 50 % de su masa corporal, careciendo de 
secreciones tóxicas y de constricción. Estas adaptaciones incluyen la 
retracción ocular durante el ataque y manipulación oral, la variación a 
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voluntad de la precisión del ataque de acuerdo al tamaño de la presa, y el 
retraso de la ingesta de la misma hasta su incapacitación total. 
Frazzetta (1970) remarcó la considerable fuerza que pudo haber 
poseído la mordida en Dinilysia, infiriendo que este reptil pudo haber 
capturado y engullido sus presas utilizando ésta. Lamentablemente, estas 
propuestas no pueden ser testeadas con la información actualmente 
disponible, aunque es posible que Dinilysia haya utilizado alguno o una 
combinación de estos mecanismos para capturar y subyugar a presas de 
tamaño considerable en ausencia de la constricción. 
 
Transporte intra-oral 
 La mayoría de los reptiles escamados transportan el alimento 
dentro de la cavidad oral a través de un sistema hiolingual, utilizando un 
movimiento cíclico consistente en la protracción-retracción de la lengua y 
el aparato hioideo en coordinación con la mandíbula, logrando así ingresar 
el alimento a la boca y transportarlo hacia la faringe (Schwenk, 2000). 
Algunos grupos (e.g. Varanidae) utilizan como complemento o reemplazo 
total de este sistema hiolingual a un sistema cráneo-inercial que consiste 
en la incorporación del alimento a través de rápidos movimientos de la 
cabeza, observándose una concomitante reducción de la superficie de la 
lengua, habiéndose relacionado esta reducción a la disminución de la 
fricción de ésta contra el alimento (McDowell, 1972; Schwenk, 1988). 
Hasta el momento, son pocos los datos acerca del tratamiento oral de los 
alimentos que efectúan los saurios ápodos. Existen algunas referencias 
acerca de los Amphisbaenia (Gans, 1966, 1969, 1974; Schwenk, 2000), las 
cuales sugieren que estos saurios fosoriales tragan a sus presas a través 
de un sistema hiolingual al igual que en los demás saurios, aunque con dos 
diferencias remarcables con respecto a otros grupos: los grandes ítems 
alimenticios son trozados utilizando la fuerza de la mordedura junto a 
rotaciones del cuerpo, y la captura e ingestión de los mismos parecen ser 
dos procesos separados. 
 
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Este sistema hiolingual se encuentra acompañado por la kinesis 
craneana. Según el aspecto meramente anatómico, existen cuatro tipos 
principales de kinesis en lepidosaurios: 1) estreptostilia, consistente en los 
movimientos del cuadrado con respecto al resto del cráneo (suspensorio), 
2) metakinesis, desarrollada entre el neurocráneo y el esqueleto cefálico 
dérmico (principalmente con el parietal), 3) mesokinesis, movimiento de la 
región rostral del cráneo en relación a la porción posterior (parietal) del 
cráneo, y 4) prokinesis, la cual es propia de las serpientes Macrostomata y 
consiste en los movimientos independientes de los elementos rostrales con 
respecto al resto del cráneo. Sin embargo, existe una diferencia 
significativa del concepto de kinesis basado en el análisis anatómico y los 
movimientos kineticos inferidos a partir de estudios morfofuncionales 
experimentales. Bajo la perspectiva funcional, la estreptostilia no es 
considerada estrictamente como una kinesis, siendo usualmente tratada 
de manera separada. Con respecto a la metakinesis, hasta el momento no 
existe evidencia directa que indique la existencia de este movimiento (ver 
Schwenk, 2000). Por consiguiente, el movimiento más importante que 
poseen los Squamata resulta ser la mesokinesis. Durante este movimiento 
intracraneano, se produce un desplazamiento del pterigoides en dirección 
anterior, deslizándose a través del proceso basipterigoideo y generando 
una flexión entre el rostro y el bloque neurocraneano en la sutura frontal-
parietal (Fig. 105). Al moverse estos dos bloques debe necesariamente 
existir a su vez una flexión del paladar en la sutura palatino-pterigoides. 
Estos movimientos pueden mover o no al hueso cuadrado 
anteroposteriormente, existiendo varios estudios experimentales que 
indican la independencia del cuadrado durante los movimientos 
mesokinéticos (Schwenk, 2000). Según Frazzetta (1962) la mesokinesis es 
una adaptación del aparato bucal para mejorar la prehensión de presas 
activas, ya que los elementos craneanos dentados cambian su posición 
para fijar mejor a la presa. Mas allá de que el modelo de palancas 
encadenadas utilizado por Frazzetta (1962) para explicar dicha hipótesis 
ha sido discutido por algunos anatomistas (e.g. Iordansky, 1990), esta 
 
hipótesis posee un fuerte soporte en datos experimentales y observaciones 




Figura 105. Modelo propuesto por Frazzetta (1962) de palancas encadenadas 
para la mesokinesis (modificado de Metzger, 2002). 1, articulación frontal-
parietal; 2, articulación cuadrado-suspensorio; 3, contacto cuadrado-
pterigoides; 4, contacto palatino-pterigoides. 
 
Contrastando claramente con el resto de los Squamata, las 
serpientes perdieron durante su evolución el sistema hiolingual de 
engullido de presas presente en saurios, como así también los movimientos 
mesokinéticos. En reemplazo del mecanismo hiolingual, las serpientes 
utilizan sistemas cráneo-inerciales, los cuales consisten en movimientos 
alternados de los elementos cefálicos dentados a ambos lados de la boca, 
transportando grandes presas enteras a través de su cavidad oral (Cundall 
y Greene, 2000). Dentro de las serpientes, sin embargo, existe una 
diversidad morfofuncional remarcable en el sistema de transporte intra-
oral presente en cada grupo, habiéndose reconocido tres tipos principales 
(Cundall y Greene, 2000), los sistemas de transporte laterales, 
lateromediales y mediales. 
 Las serpientes actuales más basales, los Scolecophidia, poseen un 
sistema de transporte intra-oral lateral, el cual consiste en utilizar los 
elementos dentados laterales (maxilar o dentario) como rastrillo para 
arrastrar las presas hacia el esófago (Kley, 2001). Es de notar que estas 
pequeñas serpientes fosoriales carecen de dientes en la barra pterigo-





Figura 106. Transporte intraoral en serpientes actuales. A, “rastrillo 
mandibular” de Leptotyphlopidae; B, “rastrillo maxilar” de Typhlopidae (A y B 
modificado de Kley, 2001); C, Cylindrophis ruffus, principales ligamentos de la 
barra pterigo-palatina (C1), máxima traslación de la barra pterigopalatina (C2), 
y (C3) “rastrillo mandibular” (modificado de Cundall, 1995); D, “pterygoid walk” 
presente en los Macrostomata (modificado de Gans, 1974); E, diferencias entre 
el transporte lateromedial (izquierda) y el transporte medial (derecha). 
 
utilizan sus mandíbulas de manera sincrónica flexionando las mismas, 
teniendo como punto de pívot la articulación intramandibular (Fig. 106A). 
Los Typhlopidae, grupo que no posee dientes en la mandíbula, utilizan 
movimientos asincrónicos de los maxilares a modo de rastrillo para 
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ingresar el alimento a la cavidad oral (Fig. 106B). Aunque no se han 
analizado representantes de Anomalepididae (con dientes en el maxilar y 
el dentario, Rieppel et al., 2009), es muy probable que utilicen ambos 
sistemas. Este minucioso y extenso estudio llevado a cabo por Kley (2001) 
demostró claramente que los movimientos unilaterales que caracterizan a 
la gran mayoría de las serpientes no están presente en los Scolecophidia, 
indicando que la aparición de los complejos movimientos intra-orales 
lateromediales y mediales son propios de los Alethinophidia, propiciados 
por la aparición de hileras dentarias en el palatino y el pterigoides. 
Hasta el momento, es muy poco lo que sabemos acerca de los 
movimientos intra-orales en Alethinophidia, siendo aún mayor nuestro 
desconocimiento acerca de los taxones más basales de este clado. Gracias 
al minucioso estudio realizado por Cundall (1995) sobre el modo de 
alimentación de Cylindrophis, conocemos algunos aspectos sobre la 
transición entre los modos de transporte intra-oral laterales de los 
Scolecophidia y los sistemas lateromediales y mediales presentes en las 
serpientes más derivadas (Macrostomata). Este autor observó en 
Cylindrophis una kinesis craneana levemente mayor que la presente en 
saurios (Fig. 106C), algo llamativo teniendo en cuenta la cantidad de 
modificaciones en el aparato mandibular que posee esta serpiente con 
respecto a los saurios. Esta reducida kinesis se debe principalmente al tipo 
de unión ligamentaria que poseen ciertos elementos craneanos entre sí, 
como por ejemplo la unión entre la barra pterigo-palatina y el basicráneo, 
el proceso coanal del palatino con el vomer, el palatino con el prefrontal, 
entre otros. Las ramas mandibulares se encuentran unidas en esta 
serpiente por medio de un tejido muy poco elástico, existiendo además una 
muy pequeña distancia entre los extremos de las mismas. Con respecto a 
la articulación intramandibular, esta se encuentra bien desarrollada, 
observándose amplios movimientos, los cuales pueden realizarse gracias a 
la distancia entre el dentario y el hueso compuesto, y el tejido elástico que 
une a ambos. Esto permite amplios movimientos bilaterales sincrónicos de 
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la mandíbula, de manera similar a los descriptos por Kley (2001) para los 
Leptotyphlopidae. 
Sobre la base de estas observaciones antes resumidas, Cundall 
(1995) desarrolló un modelo de transporte intra-oral de los alimentos para 
Cylindrophis (y probablemente aplicable a otros aletinofidios basales) 
denominado “snout shifting”, el cual representa al típico sistema de 
transporte intra-oral lateromedial. Este sistema implica una mínima 
traslación unilateral de la barra pterigopalatina, la cual se encuentra 
acompañada por el movimiento de la región anterior de la cabeza de lado a 
lado, sumado a la flexión intramandibular sincrónica. De esta manera, 
Cundall sugirió que el sistema de transporte intra-oral presente en 
Cylindrophis representa un estadio funcional intermedio entre los saurios 
y los Macrostomata.  
En los Macrostomata (e.g. Boidae) las conexiones ligamentarias que 
limitaban en gran medida los movimientos del aparato palato-maxilar en 
aletinofidios basales se vuelven más laxas. Las principales conexiones que 
se vuelven más elásticas son la barra pterigo-palatina y el vomer, el 
premaxilar y el maxilar. Además, aumenta considerablemente la longitud 
el ligamento intermandibular, aumentando la distancia entre las ramas 
mandibulares, acompañado por un cambio histológico de este ligamento, el 
cual lo convierte en una estructura mucho más elástica (Bellairs, 1984; 
Young, 1998). Además de esto, aparecen los movimientos prokinéticos, los 
cuales se encuentran permitidos gracias a la liberación de los huesos 
rostrales del resto del cráneo. Estos movimientos permiten que el bloque 
rostral pueda rotar sobre su eje longitudinal, lo cual permite el 
movimiento independiente de cada barra palato-maxilar (Frazzetta, 1966; 
Cundall y Shardo, 1995). Estas transformaciones generaron un mayor 
grado de traslación de los elementos del aparato palato-maxilar, 
permitiendo la ampliación de los movimientos unilaterales de las barras 
pterigo-palatinas, como así también una ampliación del diámetro de la 
cavidad oral. 
 
En los Colubroides, aparece el transporte intra-oral medial, también 
denominado “pterygoid walk” por Boltt y Ewer (1964), el cual se diferencia 
del transporte lateromedial por una mayor independencia del maxilar con 
respecto a la barra pterigo-palatina (Fig. 106D-E). Esta independencia se 
logra gracias al elongamiento del ectopterigoides y a un contacto más laxo 
entre el proceso lateral del palatino y el maxilar. En los movimientos 
lateromediales, la barra pterigo-palatina tienden a moverse al unísono con 
el maxilar (conectados ambos por el ectopterigoides). En el transporte 
medial, el maxilar junto al ectopterigoides se mueven caudalmente, 
mientras la barra pterigo-palatina queda fija en la presa. 
Por lo anteriormente expuesto, es evidente que lo que se conoce de 
la evolución del transporte intra-oral en las serpientes proviene del 
estudio de las formas actuales. Esto es debido principalmente a la falta de 
cráneos completos de especies fósiles que permitan conocer cuales fueron 
las transformaciones que se sucedieron para lograr los dramáticos cambios 
estructurales en el sistema mandibular de las serpientes. Nuevamente, 
gracias a la cantidad y calidad de los cráneos preservados, Dinilysia 
emerge como una pieza clave para explorar acerca de los cambios que se 
sucedieron en este capítulo fundamental de la evolución de las serpientes. 
 Frazzetta (1970) analizó la kinesis craneana y los mecanismos de 
transporte intra-oral que pudo haber poseído Dinilysia patagonica, 
utilizando la información anatómica aportada por el reestudio del material 
holotipo que realizaran Estes et al. (1970). En ese trabajo Frazzetta 
realiza una enumeración de los principales puntos de contacto entre 
elementos craneanos que intervienen en la kinesis craneana relacionada 
con el transporte intra-oral. 
Según Frazzetta durante la captura de la presa, las barras palato-
maxilares de Dinilysia poseían la capacidad de desplazarse en dirección 
anterior. De producirse este movimiento, tanto el maxilar como la barra 
pterigo-palatina empujarían a los elementos rostrales (vomer, 
septomaxilar, premaxilar y nasal) hacia delante y arriba. De esta manera, 
el prefrontal, ubicado por este autor en posición anterolateral al frontal, 
 
debió rotar en sentido dorsomedial. Durante este movimiento del aparato 
palato-maxilar, el cuadrado debió haberse desplazado muy poco, 
pudiéndose desplazar el pterigoides necesariamente a traves de una laxa 
conexión entre su extremo posterior y la región medial del cóndilo 
mandibular del cuadrado. A su vez, el maxilar al ser empujado hacia 
delante, necesitaría que los elementos de la barra postorbitaria (se 
consideraba que el proceso ventral del postorbitario era un yugal relictual, 
Caldwell y Albino [2002]) se flexionaran mediante sus articulaciones para 
permitir la inclinación del maxilar. El maxilar, al contar con una estrecha 
unión con el premaxilar, generaría que los elementos rostrales sean 
empujados hacia arriba. Este movimiento de la región rostral se vería 
potenciado por la conexión ligamentaria entre el nasal y el prefrontal, 
como así también por el empuje hacia delante producido por el palatino 
sobre el vomer. Según Frazzetta, este movimiento hacia arriba del 
complejo rostral estaría permitido no sólo por la rotación del nasal sobre el 
frontal, sino además por una leve flexión de la región posterior del nasal, 
el cual según este autor posee un delgado espesor en esa región. Por 
último, este autor dejó planteada la posibilidad de ciertos movimientos 
unilaterales del aparato palato-maxilar, los cuales se verían levemente 
permitidos por la posible flexibilidad de la región rostral anterior. Sobre 
este análisis, Frazzetta infirió para Dinilysia un tipo de transporte intra-
oral lateromedial en el cual las barras palato-maxilares se desplazarían 
bilateralmente, aunque probablemente con un componente unilateral 
mínimo de los aparatos palato-maxilares izquierdo y derecho. 
Esta interpretación probablemente haya estado influenciada por su 
exhaustivo trabajo sobre la kinesis en Python (Frazzetta, 1966). No 
obstante, bajo las nuevas observaciones realizadas en esta tesis en base a 
nuevos ejemplares, esta mecánica craneana inferida por Frazzetta para 
Dinilysia resulta demasiado “kinetica”. A continuación se revisará el 
modelo de transporte intra-oral planteado por Frazzetta para Dinilysia. 
De acuerdo con el análisis anatómico realizado en el Cap. 4, existen 
varios impedimentos anatómicos para el modelo planteado por Frazzetta. 
 	
El palatino, según las nuevas observaciones del ejemplar holotipo, se 
encuentra articulado al vomer (contra Frazzetta, 1970) mediante un 
importante contacto en forma de “pinza” similar al presente en saurios 
(Fig. 107D). Este tipo de contacto no permitiría desplazamientos entre 
estos dos elementos, como ocurre en mayor o menor medida en serpientes 
actuales donde estos elementos se encuentran yuxtapuestos. El proceso 
maxilar del palatino posee una amplia superficie de contacto con el 
maxilar (contra Frazzeta, 1970), similar al presente en saurios, limitando 
en gran medida la traslación del maxilar durante la rotación transversal. 
El contacto prefrontal-frontal resulta muy similar al presente en saurios, 
siendo éste de posición netamente lateral, debido a la presencia de un 
importante proceso preorbitario del frontal que cubre al prefrontal 
anteriormente (Fig. 107B). De esta manera, los movimientos de rotación 
propuestos por Frazzetta para el prefrontal no resultan posibles, como así 
tampoco la unión ligamentaria de este hueso con el nasal propuesta por 
este autor. Otro punto conflictivo es la barra postorbitaria, la cual en 
Dinilysia está conformada sólo por el hueso postorbitario. Este elemento 
se expande notablemente en su extremo ventral, exhibiendo un amplio 
contacto con el maxilar. Así, la barra postorbitaria no podría haberse 
flexionado como supuso Frazzetta, existiendo la posibilidad de que el 
postorbitario haya poseído un mínimo movimiento en su sector dorsal, en 
la zona de contacto con el parietal-postfrontal. Según la información 
obtenida mediante tomografía de rayos X, la estructura del nasal en la 
región de contacto con el frontal no resulta delgada como sugiere 
Frazzetta, por lo que resulta improbable que el nasal haya podido 
flexionarse en esa región. Sin embargo, el contacto entre el nasal y el 
frontal posee características muy particulares. Al igual que en la gran 
mayoría de los Squamata, en Dinilysia el sector más posterior del nasal se 
superpone al hueso frontal, con la diferencia de que el frontal de Dinilysia 
exhibe un borde anterior notablemente cóncavo, dentro del cual se aloja el 
borde convexo posterior del nasal (Fig. 107C). Este tipo de contacto entre 





Figura 107. Principales puntos de kinesis de Dinilysia patagonica. A, cuadrado 
derecho del ejemplar MACN-RN 1014 en vista medial; B, vista lateral del 
suspensorio derecho del ejemplar MACN-RN 1013 (líneas punteadas indican el 
probable área de fijación del cuadrado); C, corte horizontal del ejemplar 
MACN-RN 103, mostrando el proceso preorbitario del frontal (ppo) y la sutura 
frontal-parietal (flecha); D, vista ventral de la región palatina del ejemplar MLP 
26-410, mostrando la articulación entre el palatino y el vomer (flecha); vista 
dorsal (E) y medial (F) de la región media de la mandíbula derecha del ejemplar 
MACN-RN 1013, mostrando la articulación intramandibular (flechas); G, corte 
sagital del ejemplar MACN-RN 1013 mostrando la articlación entre nasal y 
frontal (flecha); H,vista ventral y lateroposterior de la región basipterigoidea 
del ejemplar MPCA-PV 527 (la flecha indica la faceta articular del proceso 
basiperigoideo derecho). 
 
movimientos dorsales de la región rostral durante la protracción de las 
barras palato-maxilares. El cuadrado posee una extensa área lateral de 
 
contacto con el supratemporal, además del contacto en el sector posterior 
que el proceso supraestapedial posee con el extremo posterior del 
supratemporal (Fig. 107ª-B). Esto habría limitado notablemente los 
movimientos anteroposteriores y laterales del cuadrado con respecto al 
cráneo, reduciendo drásticamente la estreptostilia en Dinilysia. Según el 
modelo de mesokinesis presentado por Frazzetta (1962), la protracción de 
la barra pterigo-palatina se encuentra acompañada por un movimiento en 
la misma dirección del cuadrado (estreptostilia). Sin embargo, 
actualmente existen varios datos experimentales en los cuales los 
movimientos estreptostílicos del cuadrado frecuentemente ocurren de 
manera independiente a la traslación de la barra pterigo-palatina 
(Schwenk, 2000: 255, y bibliografía allí citada). De esta manera, la escasa 
estreptostilia que debe haber poseído Dinilysia no necesariamente pudo 
ser un impedimento para la traslación anteroposterior del pterigoides-
palatino. 
En el ejemplar holotipo de Dinilysia patagonica, sobre el cual 
Frazzetta basó todas sus inferencias biomecánicas, la deficiente 
preservación de ambas hemimandíbulas no permite visualizar la 
articulación intramandibular. Como se describiera extensamente en el 
Cap. 4.1, esta articulación se encuentra conspicuamente desarrollada, 
exhibiendo idénticas características a la presente en serpientes actuales. 
Así, existe un importante espacio entre el proceso dentígero-proceso 
posterior ventral del dentario y el hueso compuesto (Fig. 107E-F), 
principal característica junto a la elasticidad del tejido conectivo presente 
en esa área que permite la flexión intramandibular en Cylindrophis  y 
probablemente en el resto de las serpientes (Cundall, 1995; Rieppel y 
Zaher, 2000). Además, el contacto angular-esplenial resulta en una 
articulación amplia entre estos dos elementos, al igual que la condición 
presente en serpientes (Rieppel y Zaher, 2000). Según Frazzetta 
(1970:215) los extremos anteriores de las ramas mandibulares se 
encontraban separados, no existiendo una sínfisis rígida. Las serpientes 
basales (Scolecophidia, Anilioideos) poseen una distancia mínima entre los 
 

extremos anteriores de las ramas mandibulares. Por lo tanto, es plausible 
considerar que existió una distancia mínima entre las ramas 
mandibulares de Dinilysia, tanto como una pequeña sínfisis unida por 
ligamentos como muy probablemente poseyó Najash (ver Cap. 3) o 
mediante un corto y robusto ligamento intermandibular similar al 
presente en los Scolecophidia y Alethinophidia basales como Cylindrophis 
(Cundall, 1995; Young, 1998). 
Sobre la base de lo anteriormente detallado, el cráneo de Dinilysia 
posee fuertes similitudes con el resto de los escamados Scleroglossa 
mesokinéticos, aunque deben remarcarse dos puntos fundamentalmente 
diferentes. En primer lugar, Dinilysia posee una conspicua sutura dentada 
entre el parietal y el frontal (Fig. 107C), la cual impediría la flexión del 
segmento rostral entre estos dos huesos al producirse la protracción del 
aparato palato-maxilar, al menos de la manera como sucede en saurios 
actuales mesokinéticos. Según el análisis previamente realizado, de 
producirse esta traslación el punto de pívot de la flexión de la región 
rostral se ejercería en la articulación nasal-frontal, favorecido por el 
particular tipo de contacto nasal-frontal descripto mediante las imágenes 
topográficas efectuadas sobre el ejemplar MACN-RN 1013. La otra 
diferencia notable es la presencia de una articulación intramandibular, 
ausente en los Squamata actuales, con excepción de los Mosasauroidea 
(ver Rieppel y Zaher [2000] con respecto a su homología). 
 Por lo anteriormente expuesto, se propone que Dinilysia poseyó una 
kinesis craneana muy reducida (Fig. 108), mucho menor a la propuesta 
por Frazzetta (1970). Esta kinesis habría estado conformada por mínimos 
movimientos de protracción-retracción de las barras palato-maxilares, las 
cuales habrían generado un empuje en dirección dorsal y anterior del 
rostro. Este movimiento del rostro generaría un necesario punto de flexión 
entre éste y el resto del cráneo, el cual al estar el contacto frontal-parietal 
conformado por una sutura rígida, debió efectuarse en el contacto nasal-
frontal. Como fuera descripto más arriba (ver Cap. 4.1) la morfología de 
estos dos elementos permitiría dicha flexión. La estreptostilia debe haber 
 
estado sumamente afectada debido a la superficie de contacto lateral 
(condilo cefalico), como así también por su contacto transversal (proceso 
supraestapedial). Si este es el caso, la unión entre el extremo distal de la 
rama cuadrada del pterigoides y el sector medial del cóndilo mandibular 




Figura 108. Kinesis craneana en Dinilysia patagonica. A, B, modelo de palancas 
encadenadas de los posibles movimientos del aparato palato-maxilar inferidos 
en base a la nueva evidencia anatómica; C, movimiento de flexión mandibular 
propiciado por la articulación intramandibular. 1, contacto nasal-frontal, 2, 
contacto cuadrado-supratemporal, 3, contacto cuadrado-pterigoides, 4, 
contacto pterigoides-palatino. 
 
 Por último, gracias al contacto angular-esplenial y al importante espacio 
entre las superficies de contacto entre el dentario y el hueso compuesto, 
presentaba la capacidad de flexión en el plano horizontal, por lo que la 
mandíbula muy probablemente poseyó la capacidad de flexión observada 
 
en Leptotyphlops y Cylindrophis, funcionando a modo de rastrillo para 
ingresar el alimento a la boca a través de flexiones sincrónicas de ambas 
ramas mandibulares. 
 Lamentablemente no existen especímenes de Dinilysia que hayan 
preservado elementos del aparato hioideo, única evidencia para conocer si 
este taxón poseía los elementos anatómicos propios de un sistema 
hiolingual para el transporte intra-oral. No obstante, la presencia de un 
sistema inercial como es la articulación intramandibular, sugiere que muy 
probablemente Dinilysia utilizaba estos mecanismos durante el transporte 
intra-oral. Teniendo en cuenta la ausencia de movimientos unilaterales 
del complejo palato-maxilar, el transporte intra-oral debió desarrollarse a 
través de movimientos alternados de lado a lado de la cabeza al igual que 
en algunos saurios y los Alethinophidia basales, en concomitancia con las 
flexiones sincrónicas de la mandíbula. 
 
Tamaño de presa 
 El tamaño de los ítems alimenticios engullidos por las serpientes 
dependen exclusivamente del diámetro que puede adquirir la cavidad oral. 
Según Cundall y Greene (2000) existen tres factores craneanos que 
definen el tamaño potencial de la cavidad oral en serpientes. En primer 
lugar se encuentra la longitud mandibular, la cual se encuentra 
correlacionada con la longitud del cuadrado y del supratemporal. Luego se 
encuentran las rotaciones del cuadrado con el supratemporal y el dentario 
con el hueso compuesto, y por último la longitud y capacidad de 
estiramiento de los tejidos intermandibulares. 
La distancia entre las ramas mandibulares en Dinilysia 
probablemente haya sido mínima. Sin embargo, de los parámetros 
propuestos por Cundall y Greene (2000), Dinilysia exhibe una importante 
proyección posterior del suspensorio a través del proceso paraoccipital 





Figura 109. Elementos que definen la apertura bucal potencial en función del 
diámetro de la presa. A la izquierda se encuentra el esquema propuesto por 
Cundall y Greene (2000), y a la izquierda la proyección de dicho esquema sobre 
el cráneo de Dinilysia patagonica. dp, diámetro de la presa, eim, distancia 
entre las ramas mandibulares, lm, longitud de la mandíbula. 
 
y la presencia de una articulación intramandibular. Estas características 
indican un importante incremento con respecto a otros Squamata en el 
diámetro potencial que podría haber adquirido la cavidad oral durante la 
ingestión de presas. Esta estructura craneana indica un importante 
incremento en la abertura bucal con respecto al resto de los Squamata no-
ofidianos, lo cual le hubiera permitido ingerir ítems de mediano tamaño, 
ya sea a través del trozado de los mismos o engullendo presas enteras. El 
transporte intra-oral de los ítems alimenticios (ya sea presas enteras o 
desmembradas) debió producirse, al igual que en los saurios sin sistemas 
hiolinguales (e.g. varanus) a través de movimientos alternados de la 
cabeza, aunque con la innovación del rastrillo mandibular accionado por la 
flexión intramandibular sincrónica, quizá similar a lo observado para 
Cylindrophis (Cundall, 1995). 
 
 








8.1 Najash, Dinilysia, y su implicancia en el origen de las 
serpientes 
 
 Desde hace algunos años, el debate acerca del origen de las 
serpientes ha sido reactivado gracias a numerosas y novedosas fuentes de 
información, tales como tecnologías para el desarrollo de hipótesis 
filogenéticas, un conocimiento creciente aunque aún incompleto de la 
anatomía de formas actuales, como así también el reanálisis y la aparición 
de relevantes especímenes fósiles. Aunque gracias a estos factores se ha 
incrementado de manera notable nuestro conocimiento acerca del grupo, 
aún quedan grandes interrogantes acerca de qué fuerzas modelaron y en 
qué ambiente sucedieron las principales transformaciones anatómicas que 
generaron el plan corporal de las serpientes a partir de un ancestro 
tetrápodo. 
La bibliografía acerca de este tema es profusa, existiendo varios 
trabajos de análisis y síntesis acerca de este tópico (e.g. Bellairs y 
Underwood, 1951; Rieppel, 1988; Rieppel y Kearney, 2001), por lo que a 
continuación se enumerarán los principales hitos en este debate. 
 
8.1.1 Principales corolarios acerca del debate sobre el origen de 
las serpientes 
Durante gran parte del siglo pasado, las hipótesis acerca del origen 
de las serpientes tuvieron como principal fuente de información a la 
anatomía y filogenia de los grupos vivientes, como así también una serie 
de fósiles exquisitamente preservados de mosasauroideos, escamados 
varanoideos de cuerpo elongado que habitaron ambientes marinos durante 
el período Cretácico. Algo para destacar es que en esta primera etapa 
sobre el estudio de las serpientes ya se habían planteado los dos 
principales escenarios evolutivos que actualmente se encuentran en 
discusión para explicar la evolución del grupo. Estos dos escenarios son: 
 
• Las serpientes comparten un antecesor común con los saurios 
mosasauroideos, el cual habitó en ambientes acuáticos marinos, 
indicando que el origen del grupo sucedió en ese ambiente. 
• Las serpientes comparten un antecesor común con algún saurio 
Scleroglossa terrestre (superficie-semifosorial-fosorial) de cuerpo 
elongado y con miembros reducidos/ausentes, sugiriendo un origen 
terrestre para el grupo. 
Fue Cope (1869) el primer autor en plantear la hipótesis de un 
origen marino para las serpientes, basándose en la similitud anatómica 
que observó entre mosasaurios y serpientes, principalmente en rasgos 
como la liberación de la sínfisis mandibular y la articulación 
intramandibular. Esta hipótesis ganó fuerza a partir de la aparición de 
pequeños mosasauroideos marinos (aigialosaurios y dolicosaurios; Fig. 




Figura 110. Mosasauroideos marinos. A, Adriosaurus suessi, procedente del 
Cenomaniano Superior de Eslovenia (tomado de Lee y Caldwell, 2000); B, cf. 
Pontosaurus (Dolichosauridae), procedente del Cretácico Superior de El Libano 
(tomado de Caldwell y Dal Sasso, 2004).  
 
 
Kramberger, 1901; Kornhuber, 1873, 1901; Nopcsa, 1903, 1908). Estos 
nuevos fósiles poseían como característica principal la elongación corporal  
y el reducido tamaño de sus miembros, rasgos considerados por estos 
autores los más conspicuos caracteres compartidos con las serpientes. 
Estas características, sumadas a la aparición del Squamata serpentiforme  
Pachyophis, influenciaron a Nopcsa (1923) para formular su hipótesis 
acerca del origen de las serpientes a partir de un stock de mosasauroideos 
ancestrales marinos de cuerpo elongado y pequeños miembros, los cuales  
según este autor representan los taxones intermedios entre las serpientes 
y los demás Squamata. 
Charles Camp, en su monográfico trabajo sobre la clasificación de 
los lepidosaurios (1923), consideró que el ancestro de las serpientes debe 
rastrearse entre los saurios Anguimorpha, siendo éste el primer autor en 
proponer un escenario terrestre para el origen de las serpientes. Para 
dicha hipótesis, Camp se basó principalmente en las similitudes 
anatómicas entre las serpientes y algunos saurios ápodos (e.g. Anniella), 
los cuales comparten con las serpientes caracteres como la elongación 
corporal y pérdida de miembros, arcadas temporales craneanas ausentes, 
cierre parcial o total del neurocráneo, entre otros. Mahendra (1938), 




Figura 111. Saurios ápodos. Izquierda, Ophiodes intermedius (Anguidae); 
Derecha, Feylinia currori (Scincidae). 
 
Scolecophidia resultaban ser el clado más basal (posición ampliamente 
sustentada en la actualidad), propuso que el ancestro de las serpientes 
debió ser un saurio fosorial (Fig. 111), siendo así el primer autor en 
 	
proponer este modo de vida para el ancestro de las serpientes. Esta 
hipótesis ganó impulso a partir del trabajo publicado por Walls (1940) 
acerca de la estructura del ojo en las serpientes. Este autor demostró que 
la anatomía ocular de las serpientes solo puede ser explicada a partir de 
un estadío previo fosorial en el cual se produjo una importante 
simplificación anatómica del ojo, readquiriendo luego ciertas estructuras 
durante un estadío posterior en la superficie (ver Caprette et al. [2004]). 
Más tarde, gracias al extenso análisis acerca del origen de las serpientes 
realizado por Bellairs y Underwood (1951), quedó definitivamente 
instalada la hipótesis que postula un ancestro terrestre de hábitos 
fosoriales para las serpientes. 
En uno de los trabajos más importantes publicados acerca de las 
serpientes fósiles, Rage (1984: 64) comienza su apartado acerca del origen 
de las serpientes diciendo “La paleontología aporta muy poca información 
acerca de este tópico”. Este escenario un tanto desalentador planteado por 
este autor ha cambiado sustancialmente desde la publicación de ese 
fundamental trabajo. En los últimos años, la paleontología de vertebrados 




Figura 112. Pachyrhachis problematicus A, cráneo en vista dorsal (A) y ventral 
(B), miembro posterior (C). Tomado de Lee y Caldwell (1998). 
 
las serpientes, cambio evidenciado por la abundante bibliografía publicada 
a partir de 1997, fecha en la que apareció el trabajo de reanálisis de 
 

Pachyrhachis problematicus (Fig. 112) efectuado por Caldwell y Lee 
(1997). Este particular taxón, el cual fue descripto por pimera vez por 
Haas (1979, 1980), posee como características principales un cráneo de 
tipo serpentiforme, una importante elongación corporal, ausencia de 
miembro anterior, y un miembro posterior desarrollado (e.g. con elementos 
del autopodio presentes). Estas características llevaron a estos autores a 
la conclusión de que Pachyrhachis constituye la serpiente más basal 
conocida (Fig. 113), representando el taxón transicional entre las 




Figura 113. Hipótesis filogenética propuesta por Caldwell y Lee (1997), donde 
Pachyrhachis se encuentra por fuera de las serpientes actuales, 
constituyendose como el taxón intermedio entre los Mosasauroidea y las 
serpientes. 
 
Lee reviven la hipótesis planteada por Cope (1869) y posteriormente 
refinada por Nopcsa (1923), proponiendo que las transformaciones más 
importantes que dieron origen a las serpientes (elongacion corporal, 
pérdida de miembros, modificaciones del aparato bucal) sucedieron en el 
ambiente marino. 
En un trabajo posterior, Lee et al. (1999) reafirmaron sus  
argumentos a favor de esta hipótesis planteando un modelo evolutivo 
sobre la evolución del sistema de transporte intra-oral de las serpientes, 
explicando en base a su hipótesis filogenética las modificaciones craneanas 
necesarias para lograr la transición desde los mosasauroideos, 
Pachyrhachis y las serpientes actuales (Fig. 114). En dicho trabajo, estos 
autores sugieren un modelo gradualístico en el cual la liberación de la 
 
sínfisis mandibular y la articulación intramandibular (entre otros rasgos) 
representan la transición funcional entre los saurios y las serpientes en el 
camino de adquirir una mayor apertura bucal y un incremento en el 
tamaño de presas engullidas, estableciendo que el ancestro de las 
serpientes fue un mosasauroideo marino que consumía grandes presas. 
Este modelo fue primeramente cuestionado por Greene y Cundall (2000), y 
luego reanalizado y refutado extensamente por Rieppel y Zaher (2001b), 




Figura 114. Modelo evolutivo del transporte intra-oral en serpientes presentado 
por Lee et al. (1999). 
 
basó este modelo evolutivo, como así también la falta de rigurosidad en el 
análisis de ciertas estructuras supuestamente homólogas (e.g. articulación 
intramandibular). 
Sorpresivamente, al cabo de pocos años fueron exhumados y 
descriptos dos nuevos taxones de serpientes marinas Cretácicas con 
miembros posteriores desarrollados procedentes de Medio Oriente, 
reavivando aún más la discusión acerca del orígen y evolución temprana 
de las serpientes. Tchernov et al. (2000) describieron a Haasiophis 
terrasanctus (Fig. 115), especie similar a Pachyrhachis problematicus, 
 
aunque de menor tamaño. Esta serpiente posee el miembro posterior 
mejor preservado que Pachyrhachis, incluyendo elementos medios y 
distales del autopodio (Rieppel et al., 2003). Lo más destacado de este 
descubrimiento fue que el análisis filogenético llevado a cabo para conocer 
sus relaciones filéticas demostró que tanto Haasiophis como Pachyrhachis 
se encuentran anidadas dentro de Serpentes, más precisamente dentro de 
los Macrostomata. Así, estos autores rechazan la hipótesis de Caldwell y 
Lee (1997) en la cual Pachyrhachis representa el grupo hermano de las 
serpientes, y de esta manera ponen en dudas el escenario marino para el 




Figura 115. Serpientes marinas del Cretácico Superior de Medio Oriente. 
Izquierda, Eupodophis descouensi, exhumada en rocas del Cenomaniano de El 
Líbano; Derecha, radiografía de Haasiophis terrasanctus, hallada en los mismos 
niveles que Pachyrhachis problematicus, Cenomaniano de Israel (Tomado de 
Rieppel et al., 2004). En los recuadros se observa un detalle de la cintura y 
miembro posterior conservados. No a escala. 
 
Casi simultáneamente con el descubrimiento de Haasiophis, Rage y 
Escuillié (2000) dan a conocer otra serpiente marina cretácica con patas, 
Eupodophis descouensi (Fig. 115). Estos autores no realizaron un análisis 
cladístico para conocer su filiación con respecto a Serpentes, aunque 
afirman que tanto Eupodophis como Pachyrhachis representan serpientes 
primitivas (i.e. de posición basal a Serpentes). 
Debido a la presencia de miembros posteriores en estas tres 
serpientes marinas fósiles, esta etapa del debate estuvo centrada 
principalmente en lo que respecta al significado filogenético de la 
 
degeneración del miembro posterior en las serpientes (Greene y Cundall, 
2000), existiendo en la actualidad tres hipótesis con respecto a este tópico:  
• Estos pequeños miembros presentes representan la lógica reducción 
desde los ancestros mosasauroideos (Caldwell y Lee, 1997) 
• El miembro presente en estas serpientes cretácicas representan 
neoformaciones (Tchernov et al., 2000) 
• Existe una reducción independiente en los distintos linajes de 
serpientes, evidenciando distintos grados de reducción en los grupos 
actuales y fósiles (Rieppel et al., 2002). 
 A partir del año 2000 entran en escena dos nuevos taxones fósiles, 
WonambiYurlunggur, abriendo otro frente de discusión en el debate 
acerca del origen de las serpientes. Estas dos serpientes terrestres de gran 
tamaño corporal provienen de depósitos del Oligoceno Superior-
Pleistoceno de Australia, las cuales despliegan una serie de caracteres 
primitivos (ausencia de lateroesfenoides, proceso basipterigoideo presente) 
como así también caracteres derivados (proceso dentígero del palatino 
libre, articulación intra-mandibular). Según los análisis filogenéticos 
efectuado por Scanlon y Lee (2000) y Scanlon (2006) estos dos taxones se 
encuentran cercanamente emparentados, incluyéndolos dentro de la 




Figura 116. “Madtsoiidae” australianos. Izquierda, reconstrucción del cráneo 
de Wonambi naracoortensis (tomado de Scanlon y Lee [2000]); Derecha, restos 
craneanos de Yurlunggur sp. (tomado de Scanlon, 2006). No a escala. 
 
serpientes se encuentran ubicadas filogenéticamente por fuera del “crown-
group” Serpentes, en una posición basal junto a los Pachyrhachidae y 
Dinilysia, sugiriendo que la anatomía presente en estos taxones basales  
 
representa la morfología ancestral que luego dio origen a las serpientes 
modernas. Sin embargo, los materiales asignados a Wonambi fueron 
nuevamente revisados por Rieppel et al. (2002), los cuales llegan a la  
conclusión de que esta serpiente no representa un grupo basal, sino que es 
un taxón que se encuentra dentro de Macrostomata. 
Con el descubrimiento de Najash rionegrina en el año 2006 se 
plantearon otras posibilidades con respecto a la evolución temprana de las 
serpientes, principalmente en lo que a postcráneo se refiere. Este fue el 
primer escamado relacionado con las serpientes que posee un sacro 
claramente identificable, reteniendo el contacto entre la pelvis y el 
esqueleto axial, lo que sumado al desarrollo del miembro posterior indica 
que este taxón representa un paso intermedio entre los escamados 
tetrápodos y las serpientes. Además, Najash resultó el primer registro de 
un saurio serpentiforme terrestre posicionado filogenéticamente por fuera 
del “crow-group” Serpentes (Apesteguia y Zaher, 2006), lo que lelvó a estos 
autores a sugerir que el origen de las serpientes debió haber sucedido en 
ambientes terrestres. 
 Recientemente, Conrad (2008) publicó un trabajo clave sobre la 
sistemática y filogenia de los Squamata. Este autor utilizó para su 
filogenia un gran número de caracteres morfológicos, utilizados para más 
de 200 terminales vivientes y fósiles. Dentro de los resultados de esta 
robusta hipótesis filogenética (Fig. 117), puede observarse una topología 
muy particular con respecto a las serpientes y su relación con otros 
Squamata. En primer lugar las serpientes se encuentran agrupadas junto 
a un grupo de saurios ápodos de hábitos fosoriales de la familia Scincidae 
(Feylinia, Acontias, Dibamus y Amphisbaenia), los cuales conforman junto 
a las serpientes el clado Scincophidia. Estos saurios representan los 
grupos hermanos sucesivos de las serpientes, estando los Mosasauroidea 
lejanamente emparentado con las serpientes, y las serpientes marinas 
cretácicas (Pachyrhachidae) y Dinilysia anidadas dentro de Serpentes, por 
lo que este autor rechaza la hipótesis de un origen marino y sustenta a la 
vez un origen terrestre para las serpientes. 
 
 A partir de resultados filogenéticos obtenidos mediante el uso de 
caracteres moleculares, Vidal y David (2004) y Vidal y Hedges (2004) 
plantean un escenario radicalmente diferente sobre el origen de las 




Figura 117. Hipótesis filogenética propuesta por Conrad (2008), la cual resulta 
muy similar con respecto a la posición de los Dibamidae y Amphisbaenia con 
respecto a Serpentes. 
 
rasgos topológicos clave: el grupo de escamados más cercanamente 
emparentado a las serpientes son los Iguania (grupo históricamente 
posicionado en la base de los Squamata), y los Tropidophiidae (Trachyboa 
y Tropidophis) se encuentran emparentados con Anilius en la base de los 
Alethinophidia (Cap. 6, Fig. 77). Así, estos autores basándose en la 
distancia filogenética entre los varanoideos y las serpientes, postulan en 
primer medida que las serpientes se originaron a partir de un antecesor 
terrestre (i.e. refutan la hipótesis marina). Además, debido a la posición 
basal de los Tropidophiidae, plantean la posibilidad de que los rasgos del 
sistema oral típicos de la condición presente en los Macrostomata son 
caracteres que se encontraba presente en los ancestros de la serpientes y 
las serpientes basales, para luego perderse en algunos de los grupos 
basales del grupo. 
 
Teniendo en cuenta los antecedentes expuestos más arriba, y los 
resultados obtenidos a partir del análisis filogenético realizado en esta 
tesis, se procederá a discutir los escenarios evolutivos planteados para el 
origen de las serpientes. 
 
• Habitos de vida y principales transformaciones anatómicas 
acaecidas durante la evolución de las serpientes 
 
La topología obtenida en el Cap. 6 (Fig. 98) indica que las serpientes 
marinas cretácicas agrupadas en la familia Pachyrhachidae se 
encuentran incluidas dentro de los Macrostomata, tal como fuera 
propuesto previamente por otros autores (Zaher, 1998; Tchernov et al., 
2000; Apesteguia y Zaher, 2006; Conrad, 2008). De esta manera, la 
hipótesis que sugiere un origen marino para las serpientes, con 
Pachyrhachis, Haasiophis y Eupodophis como taxones transicionales 
entre éstas y los mosasauroideos, no estaría sustentada por los resultados 
de este análisis, como así tampoco el escenario evolutivo planteado por 
Lee et al. (1999) sobre la evolución del transporte intra-oral en las 
serpientes. Notablemente, estas tres serpientes cretácicas representan la 
primera radiación del grupo en el ambiente marino (Rage y Escuillié, 
2003), indicando que ya en el período Cretácico existían grupos dentro de 
Macrostomata diversos morfológica y ecológicamente. De manera similar, 
los resultados filogenéticos obtenidos indican que los “Madtsoiidae” 
cenozoicos australianos Wonambi y Yurlunggur representan otro clado 
dentro de Alethinophidia, alejándose también del debate acerca del origen 
de las serpientes. Estas serpientes probablemente representen un stock 
de Alethinophidia que retuvo ciertos caracteres primitivos (e.g. falta de 
lateroesfenoides) aunque posee ciertos rasgos derivados en el aparato 
palato-maxilar compartidos con los Macrostomata. De todas maneras, 
debe explorarse la posibilidad de que estas serpientes cenozoicas puedan 
representar un grupo de aletinofidios con algunas adaptaciones en el 
aparato mandibular que precedieron a las estructuras presentes en los 
 
Macrostomata. Vale recordar que Scanlon (2005: 176) precisó que 
Wonambi, entre las serpientes actuales, posee notables similitudes con los 
aletinofidios basales Anilioidea (e.g. Cylindrophis). 
Con respecto a la hipótesis filogenética basada en caracteres 
moleculares presentada por Vidal y David (2004) y Vidal y Hedges (2004), 
los resultados obtenidos en esta tesis no concuerdan con la posición de los 
Tropidophiidae en la base de los Alethinophidia propuesta por estos 
autores, habiéndose recuperado a este grupo de pequeñas boas 
Neotropicales dentro de Macrostomata. De esta manera, el escenario 
evolutivo planteado por estos autores, el cual implica que los caracteres 
típicos de los Macrostomata se encontraban ya presentes en los 
Alethinophidia basales, es refutado. 
Descartados estos dos grupos de serpientes fósiles previamente 
propuestos como los grupos hermanos de las serpientes actuales, y por 
ende con directa relación al origen del grupo, surge el siguiente 
interrogante: ¿en que ambiente sucedieron y cuáles fueron las 
transformaciones morfológicas que modelaron el bauplan en la evolución 
temprana de las serpientes?. 
Dos rasgos topológicos presentes en el análisis filogenético obtenido 
arrojan luz acerca de la condición basal acerca de los hábitos de vida, lo 
cual resulta sumamente necesario establecer para poder explorar el 
ambiente en el cual sucedieron las transformaciones anatómicas más 
importantes que dieron origen al clado Serpentes. En primer lugar, los 
taxones más cercanamente emparentados con el “crown-group” Serpentes 
resultan ser Najash y Dinilysia, representando los grupos hermanos 
sucesivos de las serpientes. En segundo lugar, los saurios ápodos fosoriales 
Dibamidae y Amphisbaenia son los grupos más cercanamente 
emparentados al clado conformado por Najash, Dinilysia y las serpientes. 
Tanto Najash como Dinilysia fueron hallados en formaciones 
sedimentarias del grupo Neuquén, las cuales han sido depositadas 
indudablemente en ambientes continentales terrestres (Leanza, 1999; 
Hugo y Leanza, 2001a,b). A su vez, los grupos mas cercanamente 
 
emparentados a estos taxones resultan ser grupos de saurios terrestres 
fosoriales como son los Dibamidae y Amphisbaenia. Estos resultados 
concuerdan en gran medida con los obtenidos por Conrad (2008), en los 
cuales puede observarse que existen otros saurios ápodos fosoriales 




Figura 118. Cladograma mostrando la hipótesis filogenética obtenida en esta 
tesis. Los colores en cada rama indican los hábitos de estos grupos. 
 
Amphisbaenia. Esto sugiere la posibilidad de que más grupos de saurios 
ápodos constituyan grupos hermanos sucesivos del clado Najash-Dinilysia-
Serpentes, evidenciando un largo abolengo de saurios con estos hábitos de 
vida relacionados a las serpientes. Estos dos resultados están indicando 
que Najash, Dinilysia y las serpientes comparten un ancestro común que 
vivió en un ambiente terrestre, tal como fuera propuesto previamente 
(Camp, 1923; Mahendra, 1938; Bellairs y Underwood, 1951; Rieppel, 1988; 
Conrad, 2008), sugiriendo que las transformaciones anatómicas que dieron 
origen a las serpientes debieron suceder en ambientes continentales y no 
en ambientes marinos. 
Dentro de los numerosos ambientes terrestre, han sido postulados 
diferentes hábitos para el ancestro de las serpientes, entre los que se 
destacan los hábitos superficiales (Camp, 1923), semifosoriales (Rieppel, 
 	
1988) y fosoriales (Mahendra, 1938; Brock, 1941; Bellairs y Underwood, 
1951). La hipótesis filogenética propuesta indica que el grupo hermano de 
Najash, Dinilysia y las serpientes resultan ser saurios serpentiformes de 
hábitos fosoriales (Dibamidae y Amphisbaenia). La integración de este 
resultado con los obtenidos por Conrad (2008), quien utilizo un exhaustivo 
conjunto de datos (Fig. 117), sugiere que los hábitos fosoriales resultan la 
condición basal en la línea filética que condujo a las serpientes, lo que 
sugiere que el ancestro de las serpientes debió poseer ese tipo de hábitos 
de vida. 
Otro de los resultados relevantes obtenidos en el análisis 
filogenético indica la posición intermedia de Najash y Dinilysia entre los 
grupos fosoriales Amphisbaenia-Dibamidae y las serpientes basales de 
hábitos fosoriales Scolecophidia. La posición filogenética de estos saurios 
serpentiformes cretácicos sugiere que la transición desde los hábitos 
fosoriales hasta la conquista de los ambientes de superficie no ha sido de 
manera lineal como fue propuesta anteriormente (Mahendra, 1938; Brock, 
1941; Bellairs y Underwood, 1951). Según trabajos previos (Frazzetta, 
1970; Hecht, 1982; Caldwell y Albino, 2001; Zaher et al., 2009), como así 
también la información expuesta en los capítulos previos de esta tesis, 
Najash y Dinilysia no muestran rasgos anatómicos que indiquen un modo 
de vida fosorial. El tamaño corporal que deben haber poseído estos saurios 
serpentiformes (ver Cap. 7), como así también la estructura craneana y el 
desarrollo de las espinas neurales, no concuerdan con la morfología que 
exhiben los Squamata fosoriales, indicando muy probablemente que estos 
dos reptiles al menos no eran constructores de cuevas, descartando así 
hábitos fosoriales. No obstante, debe remarcarse que no es posible 
descartar hábitos semifosoriales para Najash, ya que debe haber poseído 
una menor talla corporal que Dinilysia, estando dentro del rango de 
tamaño de serpientes actuales semifosoriales como Anilius y otros 
Alethinophidia basales como Xenopeltis. Por lo anteriormente dicho, es 
posible sugerir que tempranamente existió un grupo de taxones que 
habitaron ambientes de superficie, representados por Dinilysia y 
 

probablemente por Najash, indicando una primer invasión de la superficie 
en el linaje de las serpientes (Fig. 118). Esto además sugiere que los 
hábitos de vida en la superficie se adquirieron al menos tres veces 
(Najash, Dinilysia y Alethinophidia dentro de las serpientes) de manera 
independiente dentro del clado de saurios serpentiformes reconocido en la 
hipótesis filogenética de Conrad (2008) y en esta tesis (que incluye a las 
serpientes). Esta alternancia de hábitos de vida fosoriales y de superficie 
observadas en los grupos más basales pueden haber propiciado las 
transformaciones más relevantes que dieron origen a las serpientes 
actuales, siendo ese el escenario evolutivo a plantear a continuación. 
Como ya fuera mencionado, la elongación corporal, la pérdida de 
miembros y cinturas, la pérdida de las barras temporales, el cierre del 
neurocráneo, y las transformaciones que se sucedieron en la región rostral 




Figura 119. A, Amphisbaena alba, nótese la ausencia total de miembros y la 
breve longitud caudal; B, elementos vestigiales de las cinturas pectoral (arriba) 
y pélvica (abajo) de Trogonophis wiegmanni (modificado de Kearney, 2002); 
Vértebra cloacal (izquierda) y región cloacal (derecha) de Amphisbaena 
fuliginosa, mostrando las linfoapófisis (modificado de Hoffstetter y Gasc, 1968). 
 
resultan los rasgos más destacados en la evolución de las. Estas 
transformaciones comenzaron a desarrollarse en los saurios de hábitos 
fosoriales Dibamidae y Amphisbaenia. 
La más conspicua de estas transformaciones es la notoria 
elongación corporal, la cual se debe a la multiplicación de vértebras en la 
región presacra, ya que estos lagartos poseen una región caudal corta (i.e. 
 
no más de 28 vértebras, Hoffstetter y Gasc [1968]). El elongamiento 
corporal a través de la multiplicación de vértebras es un fenómeno que se 
produjo en varios grupos de vertebrados (e.g. peces, salamandras, 
serpientes), habiéndose propuesto para dicha transformación el 
mecanismo de pleomerismo, el cual consiste en la multiplicación de 
somitos durante el desarrollo embrionario (Lindsey, 1975; Jockusch, 1997 
Lindell, 1994; Head y Polly, 2007). Esto habilita la posibilidad que el 
proceso de pleomerismo pudo haber sido el responsable del aumento en el 
número de vértebras presacras en los saurios fosoriales Dibamidae y 
Amphisbaenia. Concomitantemente a la elongación corporal, se produce la 
drástica reducción de los miembros y cinturas, no existiendo apéndices 
funcionales para la locomoción en ambos grupos de saurios (con excepción 
del Amphisbaenia Bipes, ver Kearney [2002]). Siguiendo dentro del 
esqueleto postcraneano, aparecen dos innovaciones clave con respecto a las 
costillas. Las linfoapófisis, estructuras bifurcadas y fusionadas a las 
vértebras cloacales que contienen a los corazones linfáticos de la zona 
cloacal (Fig. 119), aparecen por primera vez en los Amphisbaenia 
(Hoffstetter y Gasc, 1968) y Dibamidae (Gasc y Renous, 1979), estando 
presentes en Najash y las serpientes. Otra modificación del esqueleto axial 
es la aparición del proceso tuberculiforme en la región articular de las 
costillas, carácter distribuido ampliamente en los Squamata ápodos, entre 
los que se incluye a Najash, Dinilysia y las serpientes. Este proceso es el 
encargado de servir de inserción para la musculatura intercostal 
(Hoffstetter y Gasc, 1968; Gasc, 1967), sumamente desarrolla en los 
saurios de cuerpo elongado y ápodos. 
A nivel craneano, se producen cambios significativos con respecto a 
los elementos que conformaban la anatomía craneana de los Squamata. 
En primer lugar, se produce el cierre del neurocráneo a través del 
desarrollo de los elementos dérmicos craneanos como el frontal y parietal 
(Fig. 120), los cuales exhiben un crecimiento ventral hasta alcanzar a los 
elementos neurocraneanos endocondrales (prootico, parabasiesfenoides). 
Este cierre es completo en el caso de los Amphisbaenia (Montero y Gans, 
 
1999, 2008; Maisano et al., 2006), aunque resulta incompleto en los 
Dibamidae (Rieppel, 1984b). La pérdida de las arcadas temporales es otro 
de los importantes cambios a nivel craneano que pueden ser observados 
por primera vez en los saurios fosoriales. Ciertos elementos craneanos 
como el escamoso y el yugal desaparecen, lo que conlleva a la pérdida de la 




Figura 120. Cráneo y mandíbula de Dibamus novaeguineae (A-E) y 
Amphisbaena alba (F-J), saurios fosoriales ápodos cercanamente emparentados 
con las serpientes. Cráneo en vista lateral (A,F), vista dorsal (B,G), vista ventral 
(C-H); hemimandíbula izquierda en vista lateral (D,I), vista medial (E,J). A-E 
tomado de Rieppel (1984). Nótese la falta de arcadas temporales y la rigidez en 
los contactos de la región anterior del cráneo. No a escala. 
 
Se produjo un cambio importante con respecto al tipo de contacto 
entre el frontal y el parietal, generándose una sutura inmóvil 
 
(amphisbaenia). Esto tiene implicancias con respecto a la mecánica 
craneana, ya que este tipo de contacto genera la pérdida de flexión en ese 
punto, además de la rigidez que adquieren las barras pterigopalatinas a 
través del contacto con otros elementos ventrales del cráneo. De esta 
manera, estos saurios fosoriales pierden la capacidad de movimientos 
mesokinéticos. Existe una tendencia a la reducción de la kinesis craneana 
en las especies fosoriales (Rieppel, 1988), ya que las fuerzas que produce la 
actividad cavícola en el cráneo precisan que el contacto entre frontal y 
parietal sea rígido, por lo que la sutura entre estos dos elementos en los 
saurios fosoriales es compleja e inmóvil. 
En la mandíbula se produce la fusión de los huesos postdentarios 
para conformar el hueso compuesto (Fig. 120). De esta manera, el 
prearticular, surangular, y el articular se fusionan para conformar un 
elemento mixto (osificación membranosa y endocondral). Esta fusión se 
encuentra presente en Dibamus (Rieppel, 1984b; obs. pers.), 
Amphisbaenia (Montero y Gans, 2008) y en otro saurios fosoriales (e.g. 
Feylinia, obs. pers.). Al menos en serpientes (De Beer, 1937; Bellairs y 
Kamal, 1981) y en Amphisbaenia (Montero et al., 1999) esta fusión ocurre 
durante el desarrollo embrionario. 
Por último, los órganos de los sentidos sufren profundas 
modificaciones, entre las que se destacan la reducción ocular y la pérdida 
del tímpano. Debido a esta última, el oído medio sufre drásticas 
modificaciones, estableciéndose un contacto entre la Columela, la cual 
adquiere un gran tamaño, con el exterior a través de elementos óseos. En 
el caso de los Amphisbaenia a través del arco hioideo, y en Dibamidae, 
aparece una conexión con el cuadrado, condición típica de Dinilysia y las 
serpientes. 
Las transformaciones anteriormente enunciadas, han sido 
vinculadas a los hábitos fosoriales y al proceso evolutivo de 
miniaturización, el cual resulta en una importante reducción del tamaño 
corporal que afecta importantes funciones fisiológicas y ecológica (Hanken 
y Wake, 1993). Además, para explicar desde el punto de vista del 
 
desarrollo embrionario estas transformaciones, ha sido invocado el 
mecanismo morfogenético de la heterocronía (Irish, 1989; Rieppel, 1984a, 
1993, 1996). El cráneo de los saurios miniaturizados fosoriales posee como 
característica la pérdida del arco temporal (ver Rieppel, 1981, 1984a, 
1996) y un incremento relativo del neurocráneo. Este ultimo rasgo produce 
el aumento en superficie de los elementos dérmicos (frontal y parietal), con 
la concomitante unión del dermatocráneo y del basicráneo, generando un 
neurocráneo cerrado. Según Rieppel (1996) la miniaturización por sí sola 
no puede explicar dichos cambios, ya que saurios miniaturizados que 
habitan en la superficie mantienen la barra temporal y no exhiben el 
grado de cierre del neurocráneo que poseen los saurios miniaturizados 
fosoriales. Estos dos cambios en el cráneo, como así también la elongación 
corporal y la perdida de miembros de los reptiles miniaturizados fosoriales 
recuerdan llamativamente al bauplan de las serpientes, lo que llevó a 
Rieppel (1984a, 1988; 1996) a proponer a la miniaturización como el 
proceso clave para comprender el origen de las serpientes. De esta forma, 
Rieppel vinculó la miniaturización con la fosorialidad para explicar las 
modificaciones craneanas observadas en saurios fosoriales miniaturizados 
y las serpientes (para ver otras opiniones Wiens y Smingluf, 2001). 
La hipótesis propuesta por Rieppel (1988, 1996) es consistente con 
los resultados filogenéticos obtenidos en la presente tesis, como así 
también con la hipótesis propuesta por Conrad (2008). Así, tal como se 
ilustra en la Figura 118, los saurios miniaturizados fosoriales 
Amphisbaenia y Dibamidae resultan en una posición basal con respecto a 
Najash, Dinilysia y las serpientes. 
Según la información aportada por la anatomía y filogenia de 
formas actuales, la elongación corporal y la pérdida de miembros resultan 
dos procesos que se encuentra correlacionados entre sí en los Squamata 
(Gans, 1975; Lande, 1978; Greer, 1991; Wiens and Slingluff, 2001; Wiens 
et al., 2006). Con respecto a la reducción de los miembros se ha invocado 
que éstos generan un impedimento para la locomoción en ambientes 
angostos como por ejemplo fisuras y túneles en sustratos sueltos y duros, 
 
ya que aumentan el diámetro corporal y generan un mayor consumo 
energético durante la locomoción (Gans, 1975). 
Recientemente se han realizado importantes avances para 
comprender los mecanismos que regulan genéticamente la elongación 
corporal y la perdida de miembros durante el desarrollo embrionario. El 
trabajo de Cohn y Tickle (1999) sugiere que la expansión del dominio de 
expresión genética de los genes homeóticos a lo largo del eje axial 
embrionario es el principal factor por el cual se produce la elongación 
corporal y la perdida de miembros en Python. Sin embargo, Wiens et al. 
(2006) acotan este modelo, ya que este solo puede explicar la pérdida total 
de miembros y cinturas, mientras que no explica la perdida/reducción de 
miembros y la presencia de cinturas. 
Wiens et al. (2006) sostienen que existen dos tipos ecomorfológicos 
principales de reptiles escamados con miembros reducidos. Por un lado se 
encuentran los que habitan en la superficie y poseen una región caudal 
larga (e.g. Anguinae), y por otro los fosoriales con región caudal corta (e.g. 
Amphisbaenia). Según estos autores, la mayoría de las serpientes actuales 
viven en la superficie, aunque poseen colas cortas y cuerpos alongados, 
contradiciendo los ecomorfos antes propuestos. Sin embargo, Wiens et al 
(2006) sugieren que esta situación se debe a que las serpientes se 
originaron a partir de saurios fosoriales de cola corta, manteniendo esta 
morfología una vez que reinvadieron los hábitats de superficie. Aunque 
esta asunción resulta algo simplista, la anatomía de las serpientes basales 
(Scolecophidia, anilioideos) se encuentra de acuerdo a este supuesto. Más 
aún, tanto los Amphisbaenia-Dibamidae como también Najash poseen 
colas cortas y cuerpos elongados, lo cual posee dos implicancias relevantes: 
por un lado refuerza aún más la hipótesis de un origen terrestre y fosorial 
para las serpientes, y adicionalmente nos está indicando que esta 
reinvasión de los ambientes de superficie estuvo presente incluso antes 
que en las serpientes, como es evidenciado por la anatomía caudal de 
Najash. 
 
Como fuera dicho anteriormente, la evidencia filogenética indica 
que Najash y Dinilysia representan la primer invasión de hábitats de 
superficie en el linaje que condujo a las serpientes. Estos saurios 
serpentiformes de mediano a gran tamaño habitaron en ambientes 
terrestres, siendo hasta el momento los únicos taxones conocidos de esta 
primera incursión en la superficie. 
En estos taxones, gracias a la liberación del cráneo como órgano 
locomotor, comienzan a sucederse una serie de cambios en el esqueleto 
cefálico, los cuales comenzaron a preparar las transformaciones más 
importantes observadas en la arcada palato-maxilar de las serpientes. En 
este aspecto, la modificación más relevante es que el maxilar se libera de 
los elementos rostrales (premaxilar, nasal y vomer), a través de una 
reducción importante del proceso ascendente del maxilar, como así 
también la reducción del contacto maxilar-premaxilar. Esta falta de 
contacto, y la posterior reemplazo en la formación de la cupola jacobsoni 
ha sido postulada como una sinapomorfía de Serpentes (Rieppel et al. 
2008), aunque parece evidente que el sector medial del maxilar de 
Dinilysia no posee indicios de este contacto, indicando que dicha 
transformación sucedió antes de la aparición de las serpientes. 
Uno de los rasgos más importantes que aparecen en estos taxones es la 
dentición pterigo-palatina. En Dinilysia puede observarse una hilera 
dentaria que comienza en el palatino y continúa hasta la parte media del 
pterigoides (Fig. 121B). Esto habría permitido la utilización de la barra 
pterigo-palatina durante el transporte intra-oral de las presas. 
Aunque se nota un incremento en la liberación de la barra palato-
maxilar, todavía persisten importantes impedimentos para la 
conformación de la kinesis craneana observada en las serpientes. Dinilysia 
sigue reteniendo la unión del palatino-vomer, cuadrado robusto y fijo al 





Figura 121. Principales transformaciones acaecidas durante la etapa 
superficial caracterizada por Najash y Dinilysia. A; articulación 
intramandibular de Dinilysia patagonica; B, posiciones dentarias en el 
pterigoides de Dinilysia patagonica; C, región caudal de Najash rionegrina, 
mostrando la falta de septos autotómicos y las hemapófisis en el cuerpo 
vertebral; D, vértebra presacra de Najash rionegrina, mostrando la faceta 
zigantral articulando con el zigosfeno desprendido de la vértebra posterior. No 
a escala. 
 
requisito fundamental para la aparición de la prokinesis. Los huesos del 
neurocráneo no se fusionan durante el desarrollo postnatal. En los saurios 
fosoriales y en las serpientes fosoriales Uropeltidae, los elementos 
endocondrales del neurocráneo (supraoccipital, prootico, basioccipital y 
basi-paraesfenoides) se encuentran fusionados, formando un elemento 
único a veces denominado hueso occipital. Quizá esta falta de fusión en las 
serpientes se corresponda con otro cambio heterocrónico, ya que la fusión 
de estos elementos ocurre durante la ontogenia (Maisano, 2001). 
Con respecto a la kinesis craneana, aparece una innovación clave 
como es la articulación intramandibular (Fig. 121A). En Dinilysia puede 
observarse claramente como este complejo morfológico ya exhibe las 
características típicas de la articulación intramandibular presentes en 
serpientes actuales. Esto representa la más importante innovación a nivel 
kinetico que exhiben estos taxones relacionados íntimamente con las 
serpientes, reflejando el cambio hacia mecanismos craneo-inerciales para 
el transporte intra-oral. 
 
Con respecto al postcráneo, una de las adquisiciones más 
importantes es el complejo zigosfeno-zigantro (Fig. 121D). Estas 
estructuras presentes a lo largo de la columna vertebral se encuentran 
presentes en najash, Dinilysia poseen idénticas características a las 
presentes en las serpientes. Al parecer, estas estructuras son las 
encargadas, junto a las zigapófisis, de contribuir al control de la torsión 
del tronco durante los movimientos ondulatorios (Moon, 1999). Las 
vértebras de los Dibamidae y Amphisbaenia poseen unos pequeños 
abultamientos en la región anterior del arco neural dirigidos en sentido 
anteromedial, que entran en contacto con el arco neural precedente, 
aunque carecen de zigosfeno-zigantro (Hoffstetter y Gasc, 1968). Aunque 
este complejo se encuentra presente en otros Squamata (e.g. Teiidae) 
existen diferencias morfológicas significativas que indican que estos no son 
homologos (Hoffstetter y Gasc, 1968). 
La región caudal experimenta dos cambios importantes, los cuales 
pueden ser observados con claridad en Najash rionegrina. Por un lado se 
pierden los arcos hemales, siendo reemplazados estos por pequeñas 
hemapófisis (Fig. 121C). En los Amphisbaenidae puede observarse como 
algunos arcos hemales se fusionan al cuerpo vertebral, incluso algunos se 
encuentran separados distalmente (Hoffstetter y Gasc, 1968), recordando 
la condición presente en Najash y serpientes. Sin embargo, la homología 
entre estas estructuras todavía no ha sido establecida, como bien lo 
demuestra la particular morfología caudal de Eupodophis descouensi (ver 
Rieppel y Head, 2004). Otra de las pérdidas sufridas es la autotomía de la 
región caudal. Según la morfología de los cuerpos vertebrales caudales 
conservados en Najash, los septos autotómicos no se encuentran 
presentes. Los saurios fosoriales Dibamus, Feylinia y los Amphisbaenia 
poseen autotomía más o menos desarrolladas, aunque las serpientes 
carecen completamente de autotomía, existiendo estructuras similares 
aunque no homólogas en caenophidia (Wilson, 1968). 
Con respecto al esqueleto apendicular, la cintura pélvica se 
desconecta del esqueleto axial. En Dibamus, el ilion reducido aún 
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permanece en contacto con las vértebras sacras (Gasc y Renous, 1979). Ya 
en Najash, puede apreciarse que el ilion, el cual es de naturaleza casi 
cilíndrica, se encuentra apenas conectado con el esqueleto axial, por lo que 
la liberación de la pelvis sucedió en esta etapa. 
 Aunque los especímenes recuperados de Najash y Dinilysia no 
poseen la región troncal anterior óptimamente preservada, es plausible 
pensar que en estos saurios hubiera ocurrido la pérdida de miembros y 
cintura anterior. En serpientes actuales no existen indicios esqueletarios 
de estas estructuras, aunque recientemente se han dado a conocer en 
serpientes actuales basales (Alethinophidia) musculatura asociada a la 
cintura pectoral (Tsuihiji et al., 2006). Por ello, cabe la posibilidad de que 
la reducción total de las estructuras pectorales y del miembro anterior 
haya ocurrido o en estos reptiles o en las serpientes. Solo a través de 
ejemplares más completos podremos conocer con certeza cuando ocurrió la 
desaparición de la cintura y miembro anterior. 
 
Serpentes 
La primera aparición de hábitos fosoriales dentro de Serpentes se 
encuentra representada por los Scolecophidia, clado que se encuentran en 
la posición más basal de este grupo. Estas pequeñas serpientes son 
estrictamente fosoriales, exhibiendo una gran cantidad de adaptaciones 
para la vida fosorial, lo cual genera que este grupo resulte altamente 
autapomórfico. 
En los Scolecophidia se observan notables cambios con respecto a 
los anteriormente descriptos para Najash y Dinilysia. Una de las 
particularidades del esqueleto cefálico de estas serpientes, es la total 
desconexión de las barras pterigo-palatinas, propiciada en gran medida 
por la pérdida del proceso basipterigoideo (Fig. 122). Exceptuando a los 
Leptotyphlopidae, los cuales poseen un claro contacto entre el palatino y el 
vomer, en el resto desaparecen los contactos. La región nasal se encuentra 
completamente osificada y sus elementos fuertemente unidos mediante 
suturas, generando un cráneo anteriormente rígido. Se produce la pérdida 
 






Figura 122. Leptotyphlops. A, Leptotyphlops dulcis en vista lateral (A), dorsal 
(B), y ventral (C); mandíbula en vista lateral (D), y medial (E). Leptotyphlops 
australis individuo diafanizado mostrando la región cloacal con el miembro 
posterior y cintura pélvica vestigiales, ambos incluidos dentro de la parrilla 
costal. 
 
Con respecto al esqueleto apendicular, no existen rastros de cintura 
pectoral y miembro anterior, y la cintura pélvica y miembro posterior se 
encuentran sumamente reducidos, quedando incluidos dentro de la 
parrilla costal (List, 1966; Fig. 122F). 
 Los Alethinophidia representan el grupo de serpientes que 
definitivamente conquistó los ambientes terrestres de superficie, en los 
cuales acaecieron las transformaciones craneanas más importantes a nivel  
del transporte intra-oral, resultando en la adquisición del llamativo tipo 
de alimentación que poseen las serpientes actualmente. Aunque los 
miembros más basales de este clado de serpientes (“anilioideos”) presentan 
hábitos de vida semifosorial, ya dentro de los Macrostomata pueden 
observarse los diversos tipos ecomorfológicos que actualmente habitan los 
ambientes de superficie. 
En los Alethinophidia suceden las mayores transformaciones en la 
arcada palato-maxilar, las cuales generan los nuevos tipos de transporte 





Figura 123. Cráneo y mandíbula de Eryx colubrinus (Boidae) (A-E) y 
Trimorphodon biscutatus (Colubroidea) (F-J), ambas representantes de las 
serpientes Macrostomata. Cráneo en vista lateral (A,F), vista dorsal (B,G), vista 
ventral (C-H); hemimandíbula izquierda en vista lateral (D,I), vista medial (E,J). 
No a escala. 
 
(1995), cuatro características están presentes en el anilioideo Cylindrophis 
que presagian la condición que poseen en Macrostomata: 1) la aparición de 
una articulación móvil entre los huesos rostrales y el neurocráneo 
(prokinesis), 2) liberación de los elementos rostrales dorsales de los 
ventrales 3) conexión a través de ligamentos entre palatino-maxilar con el 
prefrontal y 4) contacto prefrontal-frontal móvil. Sin embargo, los 
anilioideos aún conservan dos estructuras que limitan los movimientos de 
 
las arcadas palato-maxilares: 1) la barra pterigopalatina unida 
firmemente a los elementos ventrales de la región rostral, y 2) los 
extremos del dentario se encuentran unidos a través de ligamentos cortos 
y poco elásticos. Ya dentro de los Macrostomata derivados, estas dos 
limitantes se modifican, permitiendo la aparición de los movimientos 
típicos del transporte intra-oral de tipo medial (ver Cap. 7.2). 
Por último, la innovación clave que generó la espectacular radiación 
que podemos observar hoy en día es la aparición de sistemas de 
inoculación de veneno en los Colubroides. Estos sistemas 
morfofuncionales, los cuales poseen como correlato osteológico más 
evidente la modificación del maxilar y la presencia de anisodoncia en la 
dentición maxilar (Fig. 123F), históricamente fueron considerados propios 
de este gran clado de serpientes actuales. Sin embargo, la nueva evidencia 
presentada en esta tesis muestra que este sistema pudo haber estado más 
ampliamente distribuido en las serpientes avanzadas (ver Cap. 8.2.2). Ya 
dentro de los Colubroides aparecen los distintos tipos adaptativos de 
sistemas de inoculación de veneno, conformando así la espectacular 
radiación adaptativa que podemos observar hoy en día en las serpientes. 
En lo que respecta al postcráneo, los Macrostomata más derivados 
exhiben una drástica reducción de los vestigios de cintura pélvica y 
miembro posterior, habiendo desaparecido completamente en los 
Bolyeridae y en los Caenophidia (Bellairs, 1950). Además, se produce la 
elongación de la región caudal en los Macrostomata más derivados 
(Caenophidia); esta elongación posee sus más claros ejemplos en los 
taxones de hábitos arborícolas (e.g. Dipsas). 
Según lo anteriormente expuesto, la evolución temprana del linaje 
que condujo a las serpientes ocurrió en ambientes terrestres y vinculados 
con modos de vida fosoriales, habiéndose producido la invasión de los 
ambientes de superficie mas de una vez en forma independiente a lo largo 
de la evolución del grupo (Fig. 118). 
 
Probablemente, esta alternancia en la adquisición de hábitos 
fosoriales y de superficie a lo largo de la historia evolutiva del grupo haya 




Figura 124. Principales transformaciones craneanas y postcraneanas acaecidas 
durante la evolución de las serpientes. 
 
serpientes (Fig. 124). De esta manera, la elongación corporal, la reducción 
de los miembros, y el cierre del neurocráneo se habrían dado 
tempranamente en los grupos de saurios serpentiformes cercanamente 
relacionados a las serpientes (e.g. Amphisbaenia y Dibamidae). Luego, 
durante la primer invasión de ambientes de superficie documentada a 
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
través de Najash y Dinilysia, se produjo una primer liberación de los la 
arcada palato-maxilar con respecto a los huesos rostrales, la aparición del 
primer indicio de sistemas cráneo-inerciales de transporte intra-oral 
(articulación intramandibular), como así también importantes 
adquisiciones a nivel de postcráneo (e.g. zigosfeno-zigantro, proceso 
prezigapofisiario). Por último, una vez invadidos nuevamente los 
ambientes de superficie por parte de los Alethinophidia, se incrementa la 
liberación de los elementos de la arcada palato-maxilar y los huesos del 
rostro, propiciando la adquisición de los sistemas de transporte intra-
orales lateromediales y mediales. 
Resulta sumamente llamativo que en algunos grupos de 
Macrostomata (Boidae, Colubroides) existen una serie de taxones que han 
readquirido hábitos fosoriales, los cuales exhiben estructuras observadas 
en los representante basales fosoriales y caracterizadas como adaptaciones 
a la actividad cavícola (Savitsky, 1983). Observaciones personales 
efectuadas sobre cráneos de Apostolepis, Atractus y Phalotris, géneros de 




Figura 125. Cráneos en vista dorsal de tres especies del género Apostolepis 
(modificado de Ferrarezi et al., 2005). Nótese la desproporción entre la región 
preocupar y la postocular, y la expansión y aumento del área de contacto entre 
los huesos rostrales. 
 
 
fosoriales, muestran un aumento relativo de la región postorbitaria del 
cráneo con respecto a la región preorbitaria, un incremento significativo 
del área de contacto entre los elementos del rostro, un acortamiento muy 
importante del cuadrado y del proceso colgante del supratemporal, y un 
acortamiento pronunciado de la región caudal. Esta morfología recuerda 
llamativamente a la presente en serpientes y saurios fosoriales. Esto 
puede estar indicando que las alternancias entre hábitos de vida fosorial-
de superficie que se han reconocido actualmente pueden haberse 
producido en más oportunidades durante la evolución de las serpientes, lo 
cual habla de la enorme plasticidad adaptativa de este grupo de reptiles 
escamados. 
Este escenario evolutivo resulta incluso más complejo que los hasta 
ahora planteados para explicar el origen de las serpientes, aunque permite 
visualizar de manera más clara como los rasgos distintivos presentes en 
este grupo que observamos hoy en día resultan de la acumulación de 
transformaciones que comenzaron en los saurios ápodos fosoriales, las 
cuales históricamente se habían considerado como rasgos convergentes 
entre éstos y las serpientes (Rieppel, 1988; Lee, 1998). Aún faltan 
importantes piezas de evidencia para poder inferir con mayores certezas 
cual fue el escenario evolutivo en el cual se originaron las serpientes. 
Nuestro conocimiento acerca de las formas fósiles es cuanto menos escaso, 
al igual que nuestro conocimiento acerca de los mecanismos 
morfogenéticos intervinientes.  Sin lugar a dudas, el desarrollo e 
integración de diferentes ramas de la Biología como así también la 
aparición de nuevas formas fósiles darán nueva luz a este fascinante y 
complejo debate evolutivo. 
 
8.2 Las nuevas serpientes del Paleoceno de Bolivia y la evolución 
de los Macrostomata derivados 
 




 Por su estado de preservación y por su posición filogenética, el 
nuevo Taxón A constituye uno de los más relevantes taxones para analizar 
y discutir aspectos de la evolución de las serpientes avanzadas, más 
precisamente aspectos que tienen que ver con el registro fósil y la 
evolución de las boas enanas. Debido a lo fragmentario del registro fósil de 
las serpientes avanzadas, conocemos muy poco acerca de la evolución de 
los distintos grupos de Macrostomata derivados, conocimientos basados 
principalmente en el análisis de las formas actuales. Por lo tanto, para 
discutir la nueva evidencia aportada por este nuevo taxón fósil, resulta 
indispensable discutir en primer medida ciertos aspectos sistemáticos, 






Figura 126. Anatomía craneana de Tropidophis haetianus (Tropidophiidae; 
A,B,C,D,E) y Ungaliophis continentalis (Ungaliophiidae; F,G,H,I,J). A,F, vista 
dorsal; B,G, vista ventral; C,D,H,I, vista lateral; E,J, vista medial. No a escala. 
 
Históricamente, las boas enanas Neotropicales Exiliboa, Trachyboa, 
Tropidophis y Ungaliophis, han sido agrupadas en un mismo clado, el cual 
ha sido usualmente denominado Tropidophiidae (Cope, 1894; Butner, 
1963; Underwood, 1967b; McDowell, 1975, 1987; ver Zaher [1994] por 
otras denominaciones). Sin embargo, estudios descriptivos morfológicos  
 (Brongersma, 1951), análisis filogenéticos basados en caracteres 
morfológicos (Zaher, 1994; Tchernov et al., 2000; Lee y Scanlon, 2002), o 
caracteres moleculares (Wilcox et al., 2002; Vidal y Hedges, 2004; Noonan 
y Chippindale, 2006), y análisis combinados (Lee et al. 2005; esta tesis), 
sugieren que los Tropidophiidae representan una agrupación polifilética.  
De esta manera, actualmente existe numerosa evidencia que indica 
la filiación de Ungaliophis y Exiliboa (Ungaliophiidae) con los Booidea, 
mientras que los Tropidophiidae (Tropidophis y Trachyboa) conforman un 
clado independiente, el cual varía su posición filogenética de acuerdo con  
las diferentes hipótesis filogenéticas propuestas (ver Cap. 6). Los análisis 
desarrollados en la presente tesis han dado como resultado una topologíaa 
que relaciona a los Tropidophiidae con los Macrostomata derivados 
Osteológicamente, estas dos agrupaciones de serpientes pueden ser 
claramente reconocidas, ya que existen conspicuas diferencias entre ellas.  
La anatomía craneana entre estos dos grupos resulta notablemente 
diferente (Fig. 126), detallándose a continuación los caracteres más 
relevantes. El cráneo de los Tropidophiidae posee una región postorbitaria 
de longitud similar a la región preorbitaria, el proceso medial (coanal) del 
palatino se encuentra ampliamente expandido, el parietal posee una tabla 
dorsal conspicua y carece de procesos supratemporales, los pilares 
interolfatorios se encuentran suturados, el hueso compuesto posee una 
conformación del tipo “colubroideo” (cresta prearticular notablemente 
desarrollada, cresta surangular reducida, lo cual expone lateralmente a la 
fosa mandibular), entre otros caracteres. En contraposición, los 
 
Ungaliophiidae poseen una región postorbitaria notablemente más larga 
que la región preorbitaria, el proceso medial (coanal) del palatino se 
encuentra reducido a un pequeño proceso elongado, no existe tabla 
parietal y los procesos supratemporales se encuentran bien desarrollados, 
los pilares interolfatorios se encuentran fusionados, y el hueso compuesto 
posee una morfología del tipo “booideo” (cresta surangular bien 
desarrollada, no se observa la fosa mandibular lateralmente). Como bien 
resaltaran Szyndlar et al. (2008: 394) estas nuevas hipótesis que proponen 
la condición polifilética de Tropidophiidae encuentran un claro correlato 
anatómico en el esqueleto postcraneano (Fig. 127), habiendo sido 
reconocida desde los extensos trabajos publicados por Bogert (1968a,b) y 
otros trabajos posteriores (Szyndlar y Rage, 2003; Szyndlar et al., 2008). 
Así, Ungaliophis y Exiliboa poseen una morfología en las vértebras 
precloacales caracterizada por un centro vertebral relativamente elongado, 
espinas neurales de pequeño tamaño y comenzando por detrás del 
zigosfeno, carena hemal presente en las vértebras troncales medio-
posteriores, y ausencia de foramen paracotilar. Contrastando con esta 
morfología, las vértebras precloacales de Tropidophis y Trachyboa se 
caracterizan por poseer un centro vertebral relativamente corto, espinas 
neurales altas y desarrolladas a partir del borde anterior del zigosfeno, 
presencia de hipoapofisis cuadrangulares en las vértebras troncales 
medio-posteriores y presencia de foramen paracotilar (en algunas especies 
de Tropidophis este foramen no se encuentra). 
Hasta el momento, los restos fósiles asignados a Tropidophiidae 
resultan numerosos, correspondiendo casi exclusivamente a materiales 
vertebrales (Hecht, 1959; Rage, 1984; Szyndlar y Rage, 2003; Szyndlar et 
al., 2008) con algunas excepciones (Szyndlar y Böhme, 1996; Szyndlar y 
Rage, 2003; Baszio, 2004; Schaal y Baszio, 2004). De acuerdo con lo 
propuesto por Szyndlar et al. (2008), existen en la actualidad 5 géneros de 
serpientes fósiles referidos a Tropidophiidae: Rottophis (Oligoceno 
Superior de Alemania), Messelophis (Eoceno Medio de Alemania), 
Platyspondylia (Eoceno Superior-Oligoceno superior de Francia, Eoceno 
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Superior de Inglaterra), Dunnophis (Paleoceno Superior-Eoceno de EE 
UU, Eoceno Superior-Oligoceno Inferior de Portugal, Bélgica y Alemania), 
y Falseryx (Oligoceno Inferior de Bélgica). Estas serpientes exhiben un 
pequeño tamaño, y han sido propuestas como serpientes de hábitos 
fosoriales (Rage, 1988a; Szyndlar y Böhme, 1996; Baszio, 2004; Schaal y 
Baszio, 2004; Szyndlar et al., 2008). La asignación a Tropidophiidae de 
estas serpientes se ha basado principalmente en su morfología vertebral 
(únicos restos recuperados para Dunnophis, Falseryx, Rottophis), incluso 
en los casos en los cuales se ha recuperado material craneano. Además, 
ninguno de estos taxones referidos a Tropidophiidae han sido incorporados 
en un análisis cladístico, por lo que su posición filogenética dentro de 
Serpentes es aún incierta. 
Llamativamente, los autores que han asignado estos materiales a 




Figura 127. Vértebras troncales medias de boas enanas. Modificado de Bogert 
(1968a,b). 
 
2008) utilizaron como marco filogenético para sus inferencias a la 
hipótesis que considera a Ungaliophis y Exiliboa como pertenecientes a 
 

este clado, algo que resulta en la actualidad al menos dudoso bajo las 
nuevas fuentes de evidencia filogenética. 
Esta situación tiene profundas implicancias en lo que al registro 
fósil del grupo respecta. De los 5 géneros de serpientes fósiles 
determinados como posibles Tropidophiidae, solo los géneros Meeselophis y 
Platyspondylia incluyen material craneano y postcraneano asociados. 
Rottophis posee restos craneanos muy fragmentarios (ver Szyndlar y 
Böhme, 1996), por lo que no es posible recuperar caracteres útiles de esa 
parte del esqueleto. 
Platyspondylia es un género con tres especies de pequeñas 
serpientes descripto por primera vez por Rage (1974), de las cuales se han 
recuperado restos en estratos del Eoceno-Oligoceno Europeo. Este género 
se encuentra representado por numeroso material, principalmente 
postcraneano (Fig. 128), aunque se han asignado también a este taxón 
algunos restos craneanos (Szyndlar y Rage, 2003). El hueso compuesto 
posee una conformación típica de los booideos (incluyendo a Ungaliophis y 
Exiliboa), con una cresta surangular bien desarrollada, ocultando en vista 
lateral a la fosa mandibular. Como se detallara más arriba, el hueso 
compuesto de los Tropidophiidae posee una notable reducción de la cresta 
surangular, estando la cresta prearticular bien desarrollada, situación 
similar a la observada en Caenophidia. El maxilar atribuido a 
Platyspondylia presenta como diferencia fundamental con los 
Tropidophiidae su proceso medial (palatino) de conformación 
cuadrangular, diferente de la presente en Tropidophis y Trachyboa, ambos 
mostrando una conformación en punta. Una característica típica del 
palatino de los Tropidophiidae (presente también en Taxón A) es la 
presencia de un proceso medial (coanal) bien expandido, el cual se 
encuentra fuertemente reducido en el palatino asignado a Platyspondylia 
lepta y figurado por Szyndlar y Rage (2003: fig. 36u,v,w). La naturaleza 
laminar y su expansión anteroposterior observada en la vara del cuadrado 
asignado a Platyspondylia lepta por Szyndlar y Rage (2003: fig. 38) 
 
recuerda a la presente en los Tropidophiidae, aunque debe resaltarse que 
esta morfología es compartida también por otros booideos (e.g. Aspidites). 
McDowell (1987: 24) propone que Platyspondylia se encuentra 
relacionado a Ungaliophis, por lo que decide incorporarlo a su subfamilia 
Ungaliophiinae. Esta inferencia la realizó solo diciendo escuetamente que 
dicha asignación se basa en la similitud del hueso compuesto y del 
palatino entre estos taxones, sin detallar los caracteres que utilizó. De 
manera similar, 
Underwood (1976: 172) propone la inclusión de Platyspondylia 
dentro de Tropidophiidae, no argumentando esta observación. Szyndlar y 
Rage (2003: 81, fig. 38) utilizan la morfología del cuadrado asignado a 
Platyspondylia lepta para afirmar la pertenencia a Tropidophiidae de este 
género. Por último, Szyndlar et al. (2008: 401) enfatizan que la asignación 
de Platyspondylia a Tropidophiidae se debe principalmente a la morfología 




Figura 128. Materiales referidos a Platyspondylia lepta. A, vista ventral (1), 
dorsal (2) y medial (3) del maxilar izquierdo; B, vista lateral (1), dorsal (2) y 
ventral (3) del palatino izquierdo; C, vista lateral (1), posterior (2), medial (3) y 
anterior (4) del cuadrado izquierdo; D, vista medial del hueso compuesto 
 
derecho; E, vértebra troncal media en vista lateral (1), dorsal (2), ventral (3), 
posterior (4) y anterior (5). Modificado de Szyndlar y Rage (2003). 
 
 Uno de los taxones fósiles más completos e interesantes que ha sido 
propuesto como perteneciente a Tropidophiidae es Messelophis, género de 
serpiente procedente del Konservat-lagerstätte Eocénico de Messel, 
Alemania (Baszio, 2004). Las dos especies del género, M. variatus y M. 
ermannorum, son conocidas a través de numerosos ejemplares que constan 
de cráneo y postcráneo articulados, algunos de ellos con una excelente 
preservación (Fig. 129). Llamativamente, los estudios realizados hasta el 
momento sobre estas serpientes consisten en someras descripciones, 
basadas casi exclusivamente en la anatomía de la columna vertebral 
(Baszio, 2004; Schaal y Baszio, 2004). Asimismo, no se han realizado 
análisis cladísticos que permitan establecer su ubicación filogenética 
dentro de Serpentes. Baszio (2004) y Schaal y Baszio (2004), sugirieron 
que Messelophis posee afinidades con los booideos Erycinae y con los 
Tropidophiidae (considerando a Ungaliophis y Exiliboa como parte de esta 
agrupación). Estos autores establecieron la relación de Messelophis con los 
tropidophiidae basándose principalmente en caracteres de la columna 
vertebral compartidos con el género extinto Dunnophis, siendo el principal 
carácter tenido en cuenta por estos autores el tamaño y morfología de la 
espina neural. Szyndlar et al. (2008), realizaron algunos comentarios 
acerca de las afinidades de Messelophis, sugiriendo que las relaciones con 
los Erycinae fueron realizadas sobre la base de caracteres 
taxonómicamente irrelevantes. Además, estos autores remarcaron la 
incongruencia de la posible asignación de Messelophis a Tropidophiidae, 
utilizando como evidencia la presencia de dientes en el premaxilar (tanto 
los Tropidophiidae como los Ungaliophiidae poseen un premaxilar 
edéntulo) y el alto número de vértebras precloacales que posee este género 
de serpiente. Aparte de estos caracteres remarcados por estos autores, 
existen otros que contradicen la asignación de Messelophis a 





Figura 129. Messelophis ermannorum, vista dorsal del ejemplar holotipo (A), 
Vista dorsal del cráneo (B), vértebra troncal media (C). Modificado de Schaal y 
Baszio (2004). 
 
longitud que la región preorbitaria, carácter presente en booideos 
(incluyendo a Ungaliophis y Exiliboa). Al igual que lo expuesto más arriba 
para Platyspondylia, la estructura del hueso compuesto resulta  
típicamente booidea, con una cresta surangular bien desarrollada y 
cubriendo en vista lateral a la fosa mandibular. El parietal posee los 
procesos supratemporales notablemente desarrollados al igual que en 
Ungaliophis, Exiliboa, y otros booideos, diferenciándose del parietal breve 
anteroposteriormente y sin procesos supratemporales presente en 
Tropidophis y Trachyboa. Además de estos caracteres craneanos, Szyndlar 
et al. (2008) enumeraron una serie de caracteres presentes en la anatomía 
vertebral que contrastan claramente con la morfología que presentan los 
Tropidophiidae. 
Aunque para corroborar la filiación de estas serpientes extintas es 
requisito necesario incluirlas en un análisis cladístico, por lo 
anteriormente expuesto la asignación de Platyspondylia y Messelophis a 
Tropidophiidae resulta cuanto menos dudosa, ya que estas serpientes 
poseen numerosos caracteres que las relacionan más a los Booidea. Así, se 
considera a estas pequeñas serpientes como Booidea insertae sedis, hasta 
que mayores argumentos ayuden a conocer fehacientemente su parentesco 
con los demás grupos de serpientes. 
 
Tomando en cuenta el análisis anteriormente realizado de los 
posibles Tropidophiidae fósiles propuestos, la evidencia indica que incluso 
los taxones más completos hallados hasta la fecha existen serios 
argumentos para pensar que éstos no se encuentran relacionados a los 
Tropidophiidae actuales. De demostrarse esta hipótesis, el registro fósil 
del grupo resulta prácticamente nulo, con excepción de la mención de 
Holman (2000) de una vértebra asignada a Tropidophis procedente del 
Neógeno de Florida, EEUU. 
Como ya fuera puntualizado en el Cap. 6, los resultados del análisis 
filogenético realizado en esta tesis indican que el Taxón A representa el 
grupo hermano de los Tropidophiidae actuales (Tropidophis y Trachyboa). 
Por lo tanto, si tenemos en consideración que existen serias dudas acerca 
de la filiación de los fósiles asignados previamente al grupo, el Taxón A 
emerge como la única serpiente fósil cercanamente emparentada a los 
Tropidophiidae. 
Algo para destacar, es que la morfología vertebral del Taxón A 
exhibe ciertas diferencias a la observada en los Tropidophiidae, como ser 
la presencia de carena hemal en las vértebras de la región troncal medio-
posterior, la ausencia de foramen paracotilar, y la espina neural 
restringida a la región posterior del arco neural. Esta diversidad 
morfológica refuerza aún más la necesidad de analizar críticamente los 
materiales aislados que presenten rasgos similares a los presentes en el 
grupo, lo cual evitará formular erróneas hipótesis de parentesco. 
 Actualmente, las especies de Trachyboa y Tropidophis se 
encuentran distribuidas en el dominio Neotropical, en Centro y 
Sudamérica (Zug et al., 2001). Esta distribución ha sido utilizada como 
argumento para inferir un origen Americano para este grupo de serpientes 
(Duellman, 1979; Rage, 1981, Szyndlar et al., 2008), siendo ésta la única 
evidencia utilizada para formular tal hipótesis. Por lo tanto, la presencia 
del Taxón A en Sudamérica representa la primer evidencia fehaciente que 
sustenta la hipótesis de un origen Americano para los Tropidophiidae, los 
cuales según el registro de esta nueva serpiente fósil, poseen una larga 
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historia en el continente, comenzando su historia cuanto menos en el 
Paleoceno. 
Underwood (1976), en su análisis de las relaciones filéticas de los 
Boidae, propone que los Tropidophiidae representan un relicto 
gondwánico, los cuales resultaron de una radiación de pequeñas boas a 
principios del Terciario, siendo los Tropidophiidae sobrevivientes de esa 
radiación. El registro del Taxón A en el Paleoceno inferior-Medio resulta la 
primer evidencia a favor de dicha radiación. 
 
8.2.2 El Taxón B y la evolución del sistema de inoculación de 
veneno en las serpientes 
Tanto por su particular morfología maxilar como así también por su 
posición filogenética basal con respecto a los Caenophidia, Taxón B resulta 
uno de los taxones fósiles más relevantes para reanalizar las hipótesis 
previamente propuestas acerca del origen y evolución del sistema de 
inoculación de veneno en las serpientes avanzadas, con profundas 
implicancias en el debate acerca del origen y evolución de las serpientes 
avanzadas. 
La mayoría de las serpientes avanzadas (Caenophidia) poseen 
dientes modificados en el maxilar asociados con una glándula de posición 
postorbital, ambas estructuras conformando un especializado complejo 
morfofuncional llamado sistema de inoculación de veneno (de ahora en 
más SIV), el cual inyecta las secreciones tóxicas producidas por la 
glándula postorbitaria (Kochva, 1978; Cundall y Greene, 2000; Jackson, 
2003). Esta notable innovación anatómica probablemente haya estado 
ligada con la espectacular radiación adaptativa de las serpientes 
Caenophidia, las cuales constituyen uno de los grupos de reptiles 
taxonómicamente más diverso de la actualidad, contando con más de 2500 
especies alrededor del mundo (Zug et al., 2001). Este complejo anatómico-
funcional ha suscitado el interés de numerosos investigadores durante 
décadas, los cuales abordaron la problemática del origen y evolución de 
este sistema, principalmente a través de comparaciones entre las distintas 
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especies actuales de serpientes avanzadas (e.g. Johnson, 1956; Gans, 1961; 
Kardong, 1982; McDowell, 1986; Kochva, 1987; Jackson, 2003). Sobre la 
base de este tipo de evidencia, predominaron las hipótesis que sugerían la 
aparición del SIV como resultado de un mejoramiento progresivo y linear 
del sistema de inoculación “imperfecto” de los colubridos (i.e. dientes 
maxilares posteriores modificados) hasta llegar a los sistemas 
“perfeccionados” conformados por dientes inoculadores anteriores de 
elapidos y viperidos (Kardong,1982).  
Savitsky (1980) propuso que las serpientes Colubroides se 
originaron a partir de la ventaja adaptativa que les dio una mejora en la 
locomoción, la cual estuvo propiciada por falta de necesidad de la 
constricción como método de manipulación y captura de la presa, ya que 
estas actividades recaen en el SIV. Además, postula que este escenario 
evolutivo se vio potenciado a la vez por la aparición durante el Mioceno de 
zonas abiertas y la radiación adaptativa de los roedores. Observaciones 
efectuadas en algunas especies de colubrinos (e.g. Elaphe, Lampropeltis) 
de hábitos constrictores carecen de acinos serosos en la glándula 
postorbitaria (Taub, 1966, 1967), mientras que representantes del mismo 
clado no son constrictores (Chironius, Opheodrys) poseen la glándula 
postorbitaria (Duvernoy) muy bien desarrollada, evidencia a favor de una 
directa relación entre constricción y desarrollo de la glandula venenosa. 
Desde el trabajo publicado por Savitsky (1980), han sido publicados 
numerosos trabajos con respecto a los SIV en serpientes, muchos de los 
cuales se basan en modernas metodologías moleculares y sistemáticas. 
Estos nuevos aportes nos hablan acerca de que el SIV en los Colubroides 
apareció tempranamente en su evolución, siendo en cada grupo una 
complejización diferente la que dio origen a los grupos que existen en la 
actualidad (Vidal, 2002; Jackson, 2003; Vonk et al., 2008). Según la 
información aportada por la anatomía y la sistemática filogenética (basada 
principalmente en caracteres moleculares), tres transformaciones se 
habrían sucedido durante la evolución de los Caenophidia y que 
desembocaron en la aparición de los SIV: 1) desarrollo de la glándula de 
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veneno, 2) especialización de los dientes inoculadores a partir de los 
dientes maxilares posteriores, y 3) desplazamiento anterior del músculo 
pterigoideo hacia una posición asociada con los dientes maxilares 
posteriores. Más recientemente, análisis filogenéticos moleculares (Vidal, 
2002) y técnicas moleculares aplicadas al desarrollo embrionario (Vonk et 
al., 2008) han arrojado nueva luz acerca de este activo y apasionante 
debate, infiriendo que la aparición del SIV no ocurrió bajo un escenario 
gradualista en cada grupo como previamente se había sugerido, y que este 
surgió tempranamente en los diferentes grupos de Caenophidia. Esto se 
ha visto reforzado gracias a descubrimientos moleculares recientes (Fry et 
al., 2003; Fry y Wuster, 2004; Fry, 2005), los cuales sugieren que la 
batería enzimática producida por las glándulas de veneno de los 
Colubroides, la cual es generada gracias al reclutamiento de enzimas 
propias de otros órganos (e.g. páncreas) mediante la activación de los 
genes codificantes de éstas en el epitelio secretor de las glándulas de 
veneno, estuvo presente desde los primeros momentos en la evolución de 
este clado.  
Recientemente, Vonk y colaboradores (2008) publicaron un trabajo 
clave para comprender el origen y evolución de las distintas morfologías 
existentes en SIV en serpientes. Estos autores utilizaron marcadores 
moleculares durante el desarrollo embrionario de la banda odontogénica 
maxilar (primordio embrionario del hueso maxilar, entre otros órganos) en 
varios taxa de serpientes avanzadas, utilizando a la serpiente no venenosa 
Liasis como control. Estos autores notaron que, durante el desarrollo 
embrionario, las serpientes Colubroides exhiben una diferenciación 
temprana de la banda odontogénica en una región anterior y otra posterior 
claramente diferenciables, siendo la región posterior compartida por el 
primordio de la glándula postorbitaria (i.e. glándula productora de 
toxinas). La región anterior de esta banda odontogénica sólo continúa su 





Figura 130. Modelo de desarrollo embrionario de la lámina dentaria 
correspondiente al maxilar propuesto por Vonk et al. (2008). 
 
posteriormente derivando en la lámina dentaria, la cual se invagina y 
genera la dentición de esa región anterior del maxilar. En las serpientes 
con dientes tubulares frontales (Elapidae y Viperidae) se observa una 
obliteración de esta región anterior de la lámina dentaria, siendo la región 
posterior de la banda odontogénica la que continúa su desarrollo 
generando la dentición inoculadora y la glándula de veneno, disponiéndose 
anteriormente por medio de modificaciones alométricas durante etapas 
más tardías de la ontogenia prenatal. Así, estos autores generaron un 
modelo evolutivo (Fig. 130), el cual muestra que en los Colubroides existe 
un desacople en el desarrollo de la banda odontogénica, el cual promovió el 
desarrollo de la glándula de veneno y la dentición asociada para inocular 
las secreciones tóxicas, siendo este SIV una sinapomorfía de las serpientes 
avanzadas. Más interesante aún, mediante el análisis morfológico 
observaron que modificaciones en la región posterior del maxilar se 
encuentran íntimamente ligadas a la presencia en esas serpientes de ese 
desacople durante el desarrollo embrionario, lo cual tiene profundas 
implicancias para el estudio de las formas fósiles y su posible rol en la 
evolución del veneno en las serpientes. 
 	
 Lamentablemente, la paleontología ha estado prácticamente 
ausente en este debate debido a que el registro fósil de las serpientes 
derivadas resulta sumamente fragmentario, consistiendo casi 
exclusivamente en vértebras aisladas. Estos primeros registros de 
serpientes avanzadas proceden del Eoceno (Rage, 1988b; Rage et al., 1992; 
Rage et al., 2003; Head et al., 2005; Rage et al., 2008). No obstante, 
recientes aproximaciones mediante la utilización de filogenias moleculares 
calibradas muestran que las serpientes derivadas tendrían su origen hacia 
finales del Mesozoico-principios del Cenozoico (Vidal et al., 2009), 
remarcando aún más lo incompleto del registro fósil del grupo y nuestro 
desconocimiento acerca de las etapas tempranas en la evolución del 
veneno en las serpientes. 
Hasta el momento, los registros mas antiguos de maxilares con 
alguna modificación en la dentición (i.e. dientes inoculadores) 
corresponden a restos fragmentarios procedentes del Mioceno Inferior-
Medio (Whistler y Wright, 1989; Szyndlar, 1991; Szyndlar y Rage, 2002; 
Scanlon et al., 2003; Kuch et al., 2006), los cuales han sido asignados 
indudablemente a grupos que poseen representantes actuales como 
Viperidae, Elapidae y probablemente Colubroidea. Las conspicuas 
características anatómicas presentes en el Taxón B (presencia de una 
diastema, anisodoncia) muestran llamativas similitudes a las observadas 
en Colubroides (ver Cap. 5.2; Fig. 131), más específicamente con los 
taxones de esta agrupación de serpientes avanzadas que poseen dientes 
modificados en la región posterior del maxilar (e.g. Colubridae, 
Dipsadidae), ya que muchos de estas serpientes exhiben al igual que en el 
Taxón B una diastema y dientes con diferente morfología en la región 
posterior del maxilar (Fig. 132). Varios autores (e.g. Vidal, 2002; Jackson, 
2003) han postulado que esta diferenciación morfológica del maxilar y su 
dentición posterior son rasgos característicos de las serpientes que poseen 






Figura 131. Condición en Colubroides con la dentición maxilar modificada 
posteriormente. A, Mastigodryas bifossatus, observándose la continuidad de la 
hilera dentaria y un leve aumento de tamaño de los dos últimos dientes; B, 
Hydrodynastes gigas, sin diastema y con los dos dientes posteriores 
conspicuamente diferenciados; C, Thamnodynastes hypoconia, diastema 
presente y dientes posteriores modificados. 
 
al. (2008) esta diferenciación es un indicativo de que existió durante el 
desarrollo embrionario una región posterior diferenciada de la banda 
odontogénica (sensu Vonk et al., 2008), la cual da origen a la región 
posterior del maxilar, su dentición diferencial, y a la vez a la glándula de 
veneno postorbitaria. Todo esto permite inferir que el Taxón B poseyó una 
glándula productora de secreciones venenosas asociada a los dientes 
diferenciados alojados por detrás de la diastema. Esta estructura 
probablemente haya estado presente incluso antes de la aparición de 
modificaciones en el maxilar y su dentición (Fry et al., 2003; Fry y Wuster, 
2004; Fry, 2005), lo cual se encuentra de acuerdo a la presencia de esta 
glándula venenosa en Taxón B. 
 
Si este es el caso, Taxón B representa el registro más antiguo de un 




Figura 132. Morfología dentaria maxilar, apreciándose la diferencia 
morfológica entre los dientes anteriores y posteriores (condición anisodonte). 
A, maxilar izquierdo de Boiruna maculata (Colubroides); B, maxilar izquierdo 
del Taxón B anisodonta. No a escala. 
 
antiguos hasta el momento de este sistema en las serpientes proceden del 
Mioceno. Así, la presencia de un maxilar con diastema posterior y 
dentición modificada en el Taxón B (Paleoceno Inferior-Medio) nos está 
indicando que la aparición de un SIV en las serpientes fue muy anterior a 
lo que previamente conocíamos, demostrando que ya existían sistemas de 
inoculación de veneno hace unos 60 millones de años aproximadamente. 
Los grupos basales de Caenophidia (Acrochordidae, 
Xenodermatidae), más derivados que el Taxón B, no exhiben 
modificaciones dentarias en el maxilar de ningún tipo (Bogert, 1964; 
Hoffstetter y Gayrard, 1965; obs. pers.), concomitantemente con la 
ausencia (Acrochordidae) o presencia muy difusa (Xenodermatidae) de 
acinos serosos en la glándula postorbitaria (Taub, 1966, 1967), indicando 
la ausencia de SIV en los clados basales de Caenophidia.  
Lamentablemente, el estudio de Vonk y colaboradores no incluyó 
representantes de estos dos clados, por lo que desconocemos si en estos 
 
taxones existe o no una diferenciación embrionaria de la banda 
odontogénica maxilar, lo cual permitiría saber si estas ausencias se deben 
a pérdidas secundarias las etapas en el desarrollo del maxilar en estas 
serpientes. Así, la posición filogenética de Taxón B como el grupo hermano 
de los Caenophidia, sugiere que el sistema de inoculación de veneno 
apareció incluso antes de la aparición de los Colubroides, indicando la 
presencia de SIV en otros Macrostomata derivados aparte de los 
Colubroides (Fig. 133). Hasta el momento, las únicas serpientes 
documentadas que poseen un SIV son los Colubroides (Kochva, 1978; 
Jackson, 2003), por lo que la presencia de un SIV en Taxón B resulta el 
primer caso documentado de este complejo morfofuncional por fuera de 
este clado. De esta manera, la información aportada por Taxón B permite 
inferir que la presencia de SIV no resultaría ser un atributo exclusivo de 
los Colubroides como fuera propuesto por autores previos (e.g. Savitsky, 
1980; Vidal, 2002; Jackson, 2003; Vonk et al., 2008), sugiriendo una más 




Figura 133. Hipótesis filogenética propuesta por Zaher et al. (2009) de las 
serpientes derivadas (Caenophidia). Sobre esta hipótesis se ha ubicado al 




SIV dentro de las serpientes derivadas. Este novedoso escenario invita a  
repensar la distribución del veneno y su sistema de inoculación en las 
serpientes avanzadas, existiendo nueva evidencia indicando que la 
presencia de veneno en las serpientes resultó ser una estrategia evolutiva 
mas ampliamente distribuida de lo que se pensaba hasta el momento. 
 Según McDowell (1975: 15), los taxones de Macrostomata derivados 
como Tropidophiidae, los cuales muestran caracteres derivados 
compartidos con los Colubroides, representan invasiones de los nichos 
ecológicos de los Colubroides anteriores a la aparición de éstos. La 
incorporación del Taxón B dentro de los Macrostomata derivados no-
Colubroides indicaría que dicha invasión incorporó además la aparición de 
SIV, sugiriendo a su vez que, además de los vivientes, han existido otros 
taxones hasta ahora no registrados de serpientes derivadas que habrían 
ocupado estos nichos ecológicos, inclusive portando rasgos complejos como 
los SIV. 
Los restos más antiguos asignados a Caenophidia fueron hallados 
en el continente Asiatico, por lo que históricamente se ha situado al origen 
del grupo en esa región del planeta (Rage, 1988; Rage et al., 1992; Rage et 
al., 2003; Head et al., 2005; Rage et al., 2008). Sin embargo, la presencia 
del Taxón B en Sudamérica nos está sugiriendo que la historia 
biogeográfica del grupo resulta más compleja, abriéndose la posibilidad de 
que Sudamérica haya jugado un rol preponderante en el origen de los 
Caenophidia. 
Lamentablemente, nuestro registro fósil del Paleógeno es muy 
pobre, por lo que desconocemos casi totalmente que grupos de serpientes 
avanzadas han existido en Sudamérica, aunque los registros de Tiupampa 
(Taxón A y Taxón B) como así también los taxones exhumados en otras 
localidades Paleogenas como por ejemplo Itaboraí, Brasil (Rage, 1998, 
2001) nos están indicando que varios grupos de serpientes en ese periodo 
estaban conspicuamente presentes en el continente, indicando así una 
importante relevancia del continente Sudamericano en la evolución de los 
Macrostomata derivados en general. 
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• Con base en la revisión del material existente, se ha podido describir 
de manera minuciosa la osteología de Najash rionegrina. Los restos 
craneanos asignados a esta especie poseen los siguientes caracteres 
relevantes: presencia de un pié columelar de grandes dimensiones y 
articulado al otooccipital, proceso basipterigoideo de características 
similares a los saurios, dentario con dos forámenes mentonianos y una 
sínfisis mandibular formada por una pequeña faceta articular. Con 
respecto al esqueleto postcraneano, Najash exhibe un alto número de 
vértebras presacras (+ de 120) las cuales poseen forámenes 
parazigantrales, pelvis con sus elementos constitutivos reducidos y de 
forma tubular, vértebras sacras presentes con un contacto reducido 
con la cintura pélvica, miembro posterior desproporcionadamente 
pequeño en relación a la longitud corporal, y fémur con trocánter 
mayor conspicuo. 
• Se han podido reconocer varios caracteres anatómicos novedosos 
pertenecientes al cráneo de Dinilysia patagonica, ampliando 
considerablemente el conocimiento acerca de la anatomía craneana de 
este relevante taxón Mesozoico. Algunos caracteres como la ausencia 
de lámina vertical (medial) del nasal, el tipo de contacto entre vomer y 
palatino similar al presente en otros Squamata, lámina anterior del 
prefrontal ausente, y la articulación entre la columela y el otooccipital, 
han sido reconocidos por primera vez. Se confirma la presencia de 
crista circumfenestralis, y la osificación de posición distal a la vara 
columelar presente en Dinilysia no puede ser interpretada como 
extracolumela. Con respecto a la anatomía endocraneana, en líneas 
generales Dinilysia se asemeja notablemente con las serpientes 
actuales, exhibiendo una sella turcica conspicua y posteriormente 
bordeada por un dorsum sellae bien desarrollado en el piso del 
neurocráneo, el oído interno con un enorme tamaño de la cavidad 
vestibular asociado al enorme desarrollo de la cápsula otica, y la 
ausencia del pilar telencefálico. En cuanto al desarrollo postnatal, los 
ejemplares juveniles de Dinilysia patagonica muestran un avanzado 
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estado de osificación, estando ya constituidos todos los huesos 
craneanos (al menos los conservados) presentes en los individuos 
adultos, fusión del exoccipital y del opistotico completa, fontanela 
parietal ausente, y proceso supraestapedial constituido por una 
estructura independiente que se fusiona al cóndilo cefálico. 
• Las evidencias actualmente existentes indican que Dinilysia 
patagonica habitó en ambientes terrestres, y poseyó unos 2,00-2,20 
metros de longitud corporal. Esta longitud corporal, como así también 
la presencia de espinas neurales bien desarrolladas, indica que 
Dinilysia no fue un reptil de hábitos fosoriales. 
• La kinesis craneana de Dinilysia resulta similar a la presente en otros 
saurios, con la excepción de una mínima/nula estreptostilia y una 
pequeña traslación bilateral en sentido anteroposterior de las arcadas 
palatomaxilares, la cual produciría un movimiento del rostro en 
dirección dorsal con pívot en el particular contacto nasal-frontal que 
este escamado posee. A su vez, existiría una importante flexión de las 
ramas mandibulares a través de la articulación intramandibular, la 
cual exhibe una estructura similar a la presente en serpientes 
actuales. 
• Según el análisis filogenético realizado en esta tesis, Najash y 
Dinilysia no conforman un clado Sudamericano de saurios 
serpentiformes como fuera propuesto previamente. De hecho, estos dos 
escamados son los grupos hermano sucesivos del clado Serpentes, 
siendo así los Squamata más cercanamente emparentados con este 
grupo. 
• La información filogenética recuperada coincide con la hipótesis que 
propone a las serpientes marinas cretácicas provenientes de Medio 
Oriente como parte del grupo de los Macrostomata, sugiriendo una 
invasión temprana del medio marino por parte de las serpientes. De 
esta manera, la posición filogenética obtenida para estas serpientes 
cretácicas descarta la posibilidad de un origen marino para el clado 
Serpentes. De manera similar, los “Madtsoiidae” australianos 
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Wonambi y Yurlunggur se encuentran conformando un clado anidado 
dentro de Macrostomata, alejándose de esta manera del debate sobre 
el origen de las serpientes. 
• El nuevo escenario evolutivo propuesto para el origen de las serpientes 
indica que las principales transformaciones anatómicas que 
promovieron el origen del grupo ocurrieron en ambientes terrestre. 
Estas transformaciones probablemente tuvieron como fuerza selectiva 
a la alternancia de hábitos de vida fosoriales-de superficie que se 
registraron a lo largo de la historia evolutiva del grupo. Najash y 
Dinilysia representan la primer invasión de los ambientes de 
superficie dentro del linaje que condujo a las serpientes, habiéndose 
producido en esta etapa numerosas transformaciones a nivel craneano 
y postcraneano. Najash, Dinilysia y las serpientes comparten un 
antecesor común con los Scincoidea fosoriales, indicando así un pasado 
fosorial en el cual se produjeron transformaciones drásticas del plan 
corporal, las cuales perduran hasta hoy en las serpientes. 
• El Taxón A procedente del Paleoceno de Bolivia posee como 
características anatómicas principales: premaxilar edéntulo, 
prefrontal con el foramen lacrimal abierto ventralmente y una 
superficie de articulación con el maxilar reducida a la región 
posteroventral, palatino con un conspicuo proceso coanal, maxilar sin 
proceso ascendente y con un proceso ectopterigoideo bien desarrollado, 
dentario con un solo foramen mentoniano y un proceso dentígero 
desarrollado. Con respecto al esqueleto postcraneano, este nuevo taxón 
carece de hipoapófisis en la región troncal medio-posterior, el arco 
neural exhibe una espina neural pequeña y restringida a la región 
posterior del mismo, y carece de proceso preszigapofisiario y foramen 
paracotilar. 
• Según el análisis filogenético efectuado, el Taxón A representa el 
grupo hermano de las pequeñas boas Neotropicales Tropidophiidae 
(Trachyboa+Tropidophis), constituyendo así el primer registro fósil 
filogenéticamente corroborado relacionado a este grupo de serpientes 
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Neotropicales. Así, es posible inferir que la historia de estas serpientes 
posee una edad mínima de 60 millones de años en el continente 
Americano, indicando muy probablemente que los Tropidophiidae se 
habrían originado en este continente. 
• El Taxón B procedente de la Formación Santa Lucía (Paleoceno) posee 
como rasgos anatómicos más destacables la presencia de un vomer de 
tipo booideo, prefrontal con una reducida lámina lateral, frontal más 
largo que ancho y con pilares interolfatorios completamente 
desarrollados, maxilar con diastema y dientes posteriores de diferente 
morfología a los anteriores, ectopterigoides de corta longitud, parietal 
sin proceso supratemporal, y postorbitario proximalmente bifurcado. 
• La evidencia filogenética permite ubicar al Taxón B como el grupo 
hermano de los Caenophidia, constituyéndose como la serpiente fósil 
más antigua relacionada a este gran grupo de serpientes más 
derivadas. La morfología del maxilar y su dentición de tipo anisodonte 
con una notoria diastema y dientes maxilares posteriores, permite 
inferir que dicha especie poseyó un sistema de inoculación de veneno, 
el cual representa el registro más antiguo de dicho complejo 
morfofuncional. Así, la presencia de sistemas de inoculación de veneno 
parece no ser un atributo propio de los Colubroides como fuera 
planteado previamente, indicando que el/los sistemas de inoculación 
de veneno en serpientes estuvieron más ampliamente distribuidos 
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Anomochilus leonardi     
110000111101121000101?0000111011111??00000001100?11???01?00110100000000110?1
02111111000100001011100112010??????????????????????? 
Cylindrophis ruffus     
110000111101121000100000001110211100001020001100?1000011000010110000000110
000211111110010000101110010201030001111010001111101?01 
Uropeltis melanogaster     
110000110001120000101?0000111011111??00010001100?11???01?0001?1000000001100?
02111111100100001011100112010??????????????????????? 
Xenopeltis unicolor     
12000010110112101010001010111021111??1102?001100100000110010111111110001110
10211011100110101??32100102010210111110100011?1101?1? 
Loxocemus bicolor     
11000010110112101010001010111021100000102000111010001011000011111111111011
100211011100110100101210010201031011111010001101101?01 
Python molurus             
12000010211112101010001101111121100110112010201000011111111011111111111011
100111010201110100101210010201031001110110101121101?01 
Boa constrictor             
12000011221112101010001001111121110100112011201012011111111111011101111011
110111010201110100101210010211031001110110101121101?01 
Eryx miliaris             
12000011221112001010001001111122110100111010201012011111111111111101111011
1001110102001101001012100102?1031001110110101121101?01 
Lichanura trivirgata     
120000112211121010100010011111221100001120101010?0010011111111111101?110111
102110112001101001012100102?10??0?11101?01011?1101??? 
Ungaliophis continentalis   
120000112211121010100010011111221100001120101010?0010011101111111111111011
100111011200110101??2210010211031001110110101121101?01 
Exiliboa placata     
120000112211121010100010011111221100001120101010?0010011111111011111111011
100211011200110101??22100102?1031001110110101121101?01 
Casarea dussumieri     
120000112211221010100010011111221100001120101010?0010?111010110111111110111
002110112001101001012100112110310011101101?1121101?1? 
Tropidophis haetianus     
120000112211221010100010011111211100101120101011?001111110?0100112111110111
11111011200110101??3211010201121001100110121111101?01 
Trachyboa boulengeri     
120000112211221010100010011111211100101120101011?0011111101010011211111011
111111011200110101??3211010201121001100110121111101?01 
Acrochordus granulatus     
120000112221220011211011001111321100101121110021?0011011101110011211111011
100211011?0?0?0111??3211011201121001110110111121100?1? 
Xenodermus javanicus     
120000112?21221011211011011111321101101121103021?0011?111010110112112110111
102?1011201110111??32110102011??0?11101101??????1???? 





Parias sumatranus     
12??1?11222122?01121110100111132110000????103011?00111111?211?01121121101111
12?1011201112111??3211111?01121001110110111121111?1? 
Agkistrodon contortrix     
12??1?11222122001121110100111132110000????103011?00111111?211?01121121101111
1211011201112111??3211111?011??0?111011011?????1???? 
Crotalus durissus     
12??1?11222122001121110100111132110000????103011?00111111?211?01121121101111
12?1011201112111??3211111?01121001110110111121111?1? 
Bothrops alternatus     
12??1?11222122001121110100111132110000????103011?00111111?211?01121121101111
1211011201112111??3211111?01121001110110111121111?1? 
Azemiops feae            
12??1?112221220011211?0100111132111??0????103011?0011?111?211101121121101111?
2?1011201111111??3211111??????????????????????1???? 
Atractaspis sp       
12??1?112201220111211?1100111132111??0????103001?0011001?02011001211211011111
2?1011201110111??321??112?????0?11111101111??111??? 
Bungarus fasciatus     
12000111222122011121111100111132110000?1?1103011?001111110101?0112112110111
112?1011201111111??32120112011310011101101111?1111?1? 
Dendroaspis polylepis     
12000111222122?11121111100111132110000?1?1103011?001111110111?0112112110111
112?1011201111111??32120112011310011101101?1121111?1? 
Naja nivea             
12000111222122001121111100111132110000?1?1103011?00111111011110112112110111
112?1011201111111??3212011201131001110110111121111?1? 
Cacophis squamulosus     
12000111222122011121111100111132110000?1?1103011?0011111101?110112112110111
102?101120?111111??32120112?11??????????????????1???? 
Micrurus fulvius     
12??0111222122011121111100111132111??0?1?1103111?001111110111101121121101111
1221011201111111??32120112011??0?11111?011?????1???? 
Lycophidion capense    
?20000112221220011211111001111321100001121103011?00111111010110112112110111
112?1011200110111??32110112011??????????????????1???? 
Macrelaps microlepidotus    
122100112221220?1121111100111132110010?101103111?00111111010110112112110111
102?1011201110111??32110112011?100111?1101?1121111?1? 
Mehelya capensis     
120000112221220111211111001111321100001121103011?0011111101011011211211011
1112?101120?111111??32110112011?10011101101?1121111?1? 
Nerodia rhombifer     
121000112221220111211111001111321100001121103011?0011111101011011211211011
1112?1011201111111??3211011201131001110110111121111?1? 
Natrix natrix             
121000112221220111211111001111321100001121103011?0011111101011011211211011
111211011201111111??32110112011??????????????????1???? 
Diadophis punctatus     
121000112221220111211111001111321100001121103011?0011111101111011211211011
111211011201110111??32110112011????????????1?????1???? 
Lampropeltis getula     
12?000112221220111211111001111321100001121103011?00111111010110112112110111
11211011201111111??3211011201131001110110101121111?1? 








Unidad ribosomal menor (12s) 
 









































































































































































































































































































































































Unidad ribosomal mayor (16s) 
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Citocromo b (Cytb) 
 








































































































































































































































































































Subunidad 4 de la nicotin adenina dinucleótido reductasa 
(NADH4) 
 






































































































































































































































































Factor de maduración del oocito (Cmos) 
 






























































































































































































































































Factor neurotrófico derivado del cerebro (BDNF) 
 































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Beta-factor de crecimiento nervioso (NGFB) 
 

































































































































































































































































































































































































































































































Lista de sinapomorfías del árbol de consenso del análisis 
filogenético, basado en caracteres morfológicos y caracteres 
moleculares mitocondriales y nucleares 
 
Nodo 55 : Car. 83: 0 --> 1 Car. 109: 0 --> 1 Car. 118: 0 --> 1 Car. 119: 0 --> 1 Car. 122: 0 --
> 1  
Nodo 56 : Car. 71: 0 --> 1 Car. 96: 0 --> Car. 114: 0 --> 1 Car. 124: 0 --> 1  
Nodo 57 : Sin sinapomorfías 
Nodo 58 : Car. 49: 0 --> 1 Car. 99: 0 --> 1 Car. 110: 0 --> 1 Car. 111: 0 --> 1 
Nodo 59 : Car. 93: 0 --> 1 Car. 105: 3 --> 1 Car. 107: 0 --> 1 
Nodo 60 : Car. 39: 0 --> 1 Car. 45: 1 --> 0 Car. 77: 2 --> 1 Car. 82: 1 --> 0 Car. 112: 1 --> 0 
Car. 116: 0 --> 1 
Nodo 61 : Car. 16: 0 --> 1 Car. 65: 0 --> 1 Car. 66: 0 --> 1 Car. 73: 0 --> 1 Car. 86: 0 --> 1 
Car. 95: 1 --> 2 Car. 106: 0 --> 1 Car. 364: C --> T Car. 551: C --> T Car. 565: A --> T Car. 
883: T --> A Car. 1053: A --> C Car. 1091: C --> T Car. 1097: G --> A Car. 1205: C --> A 
Car. 1286: A --> C Car. 1388: A --> G Car. 1472: A --> G Car. 3288: T --> C  
Nodo 62 : Car. 9: 0 --> 1 Car. 142: G --> A Car. 144: C --> T Car. 145: C --> T Car. 171: C --
> T Car. 297: A --> C Car. 504: G --> A Car. 834: A --> C Car. 907: C --> A Car. 1000: T --> 
A Car. 1006: A --> G Car. 1030: A --> C Car. 1036: C --> A Car. 1113: T --> A Car. 1262: C 
 

--> A Car. 1605: G --> A Car. 1955: A --> G Car. 2108: T --> C Car. 2301: T --> G Car. 
2937: G --> A Car. 2942: C --> T Car. 3119: A --> C Car. 3354: C --> T Car. 3907: T --> C  
Nodo 63 : Car. 6: 0 --> 1 Car. 8: 0 --> 1 Car. 12: 0 --> 1 Car. 28: 0 --> 1 Car. 44: 0 --> 1 Car. 
45: 0 --> 1 Car. 54: 0 --> 1 Car. 62: 0 --> 1 Car. 72: 0 --> 1 Car. 79: 0 --> 1 Car. 92: 0 --> 1 
Car. 94: 0 --> 1 Car. 103: 0 --> 1 Car. 195: A --> T Car. 207: C --> T Car. 222: A --> C Car. 
251: C --> T Car. 275: A --> G Car. 324: G --> A Car. 391: G --> T Car. 392: C --> T Car. 
565: G --> A Car. 621: A --> C Car. 628: AC --> G Car. 629: AT --> C Car. 634: A --> C Car. 
636: C --> T Car. 639: A --> T Car. 1322: A --> T Car. 1384: C --> G Car. 1414: G --> A 
Car. 1430: C --> T Car. 1443: C --> G Car. 1460: C --> T Car. 1545: C --> A Car. 1600: A --
> C Car. 1796: T --> C Car. 1853: C --> T Car. 1910: A --> G Car. 1946: A --> C Car. 2021: 
A --> G Car. 2040: A --> G Car. 2054: C --> T Car. 2099: C --> T  
Nodo 64 : Car. 11: 0 --> 1 Car. 27: 0 --> 1 Car. 32: 0 --> 1 Car. 77: 0 --> 2 Car. 81: 0 --> 1 
Car. 82: 0 --> 1 Car. 87: 0 --> 1 Car. 112: 0 --> 1  
Nodo 65 : Car. 110: 1 --> 0 Car. 115: 0 --> 1  
Nodo 66 : Car. 31: 2 --> 1 Car. 61: 1 --> 0 Car. 111: 1 --> 0  
Nodo 67 : Car. 47: 0 --> 1 Car. 65: 1 --> 2 Car. 75: 0 --> 1 Car. 91: 0 --> 1 Car. 94: 1 --> 3 
Car. 97: 0 --> 1 Car. 104: 0 --> 1 Car. 105: 3 --> 2 Car. 286: A --> C Car. 374: G --> A Car. 
427: C --> A Car. 628: G --> C Car. 831: C --> A Car. 861: A --> C Car. 1032: A --> T Car. 
1041: A --> C Car. 1044: A --> T Car. 1718: T --> C Car. 2463: T --> C Car. 3792: G --> A 
Car. 3883: G --> A Car. 3954: A --> C  
Nodo 68 : Car. 9: 1 --> 2 Car. 565: T --> C Car. 1937: G --> A Car. 2030: A --> G  
Nodo 69 : Car. 8: 1 --> 2 Car. 29: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1  
Nodo 70 : Car. 30: 2 --> 3  
Nodo 71 : Car. 63: 1 --> 0 Car. 1316: C --> T Car. 1402: G --> A Car. 1439: G --> A Car. 
1440: G --> T Car. 1472: A --> C  
Nodo 72 : Car. 19: 0 --> 1 Car. 20: 0 --> 1 Car. 47: 0 --> 1 Car. 50: 0 --> 1 Car. 63: 1 --> 0 
Car. 65: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1 Car. 109: 1 --> 0 Car. 267: C --> A Car. 373: A --> T Car. 
464: A --> C Car. 590: G --> A Car. 1383: G --> A Car. 1421: G --> A Car. 1541: T --> C 
Car. 1811: C --> T  
Nodo 73 : Car. 20: 0 --> 1 Car. 30: 2 --> 1 Car. 38: 1 --> 0 Car. 50: 0 --> 1 Car. 54: 1 --> 0 
Car. 63: 1 --> 0 Car. 151: T --> C Car. 257: G --> A  
Nodo 74 : Car. 80: 0 --> 1 Car. 273: G --> A Car. 285: C --> A Car. 466: A --> C Car. 573: T 
--> C Car. 621: C --> T Car. 631: A --> C Car. 690: A --> C Car. 2300: T --> C Car. 2349: A 
--> C Car. 2489: T --> C Car. 2622: A --> C  
Nodo 75 : Car. 24: 0 --> 1 Car. 48: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1 Car. 108: 0 --> 1 Car. 447: A --> 
G Car. 690: A --> T Car. 822: C --> T Car. 879: C --> T Car. 891: T --> C Car. 987: C --> T 
Car. 2289: T --> G Car. 2768: T --> C Car. 2896: G --> A Car. 3408: T --> C Car. 3937: G --
> A  
Nodo 76 : Car. 49: 0 --> 2 Car. 621: C --> A Car. 663: C --> A Car. 852: C --> T Car. 903: C 
--> G Car. 987: C --> T Car. 1040: C --> T Car. 1118: C --> T Car. 1148: G --> A Car. 1247: 
C --> T Car. 1295: C --> T Car. 1349: A --> G Car. 1434: G --> T  
Nodo 77 : Car. 59: 0 --> 1 Car. 130: G --> A Car. 227: T --> C Car. 268: A --> C Car. 316: A 
--> G Car. 393: T --> A Car. 445: T --> C Car. 581: A --> G Car. 593: T --> C Car. 643: A --> 
C Car. 692: T --> C Car. 990: C --> A Car. 1015: A --> CT Car. 1358: C --> G Car. 1397: T -
-> G Car. 2190: T --> C Car. 2198: G --> T Car. 2203: T --> A Car. 2229: T --> C Car. 2289: 
T --> C Car. 2335: C --> G Car. 2400: A --> C Car. 2457: T --> C Car. 2489: T --> C Car. 
3577: A --> G Car. 3683: A --> G Car. 3685: T --> C Car. 3793: G --> A Car. 3840: T --> C  
Nodo 78 : Car. 53: 1 --> 0 Car. 211: A --> G Car. 819: A --> C Car. 949: A --> G Car. 951: C 
--> A Car. 1395: A --> G Car. 1897: C --> T Car. 2668: C --> G Car. 2758: G --> A Car. 
3396: T --> C Car. 3855: C --> A  
Nodo 79 : Car. 117: 0 --> 2  
Nodo 80 : Car. 46: 1 --> 2 Car. 251: T --> C Car. 286: C --> T Car. 375: C --> A Car. 445: T 
--> C Car. 464: A --> C Car. 506: A --> G Car. 511: C --> A Car. 551: T --> C Car. 560: A --
> C Car. 634: C --> T Car. 692: T --> C Car. 825: C --> T Car. 884: C --> T Car. 897: A --> 
T Car. 910: A --> C Car. 996: C --> T Car. 1118: C --> T Car. 1139: C --> A Car. 1155: C --> 
T Car. 1196: C --> T Car. 1199: A --> C Car. 1266: G --> A Car. 1284: G --> A Car. 1420: G 
--> A Car. 1736: C --> T Car. 1874: G --> A Car. 1883: C --> T Car. 3032: C --> T Car. 
3254: C --> G Car. 3700: C --> T Car. 3910: C --> T Car. 3997: C --> T  
 
Nodo 81 : Car. 17: 0 --> 1 Car. 19: 0 --> 1 Car. 20: 0 --> 1 Car. 23: 0 --> 1  
Nodo 82 : Car. 245: C --> A Car. 273: G --> A Car. 277: T --> C Car. 281: T --> C Car. 288: 
A --> T Car. 319: A --> C Car. 324: A --> G Car. 383: A --> C Car. 388: A --> G Car. 390: T 
--> C Car. 421: A --> G Car. 423: A --> G Car. 445: T --> C Car. 463: T --> C Car. 653: A --
> G Car. 682: T --> C Car. 738: C --> T Car. 840: T --> C Car. 963: T --> C Car. 1077: A --> 
C Car. 1079: A --> C Car. 1091: T --> C Car. 1145: A --> G Car. 1157: A --> G Car. 1160: C 
--> A Car. 1197: C --> T Car. 1220: C --> T  
Nodo 83 : Car. 325: G --> A Car. 641: A --> T Car. 666: T --> C Car. 978: A --> C Car. 
1041: C --> T Car. 1074: A --> G Car. 1307: T --> C  
Nodo 84 : Car. 4: 0 --> 1 Car. 22: 1 --> 0 Car. 58: 1 --> 2 Car. 59: 0 --> 1 Car. 88: 0 --> 2 
Car. 98: 0 --> 1 Car. 149: A --> C Car. 211: A --> T Car. 267: C --> T Car. 297: C --> A Car. 
348: T --> C Car. 361: A --> G Car. 425: C --> T Car. 571: G --> A Car. 644: C --> A Car. 
653: C --> A Car. 807: A --> G Car. 809: G --> A Car. 810: G --> A Car. 883: A --> T Car. 
919: C --> A Car. 920: T --> C Car. 940: A --> C Car. 1044: T --> A Car. 1050: A --> C Car. 
1205: A --> C Car. 1241: A --> C Car. 1271: A --> C Car. 1280: T --> C Car. 1661: T --> C 
Car. 1745: G --> A Car. 2747: A --> C Car. 2764: C --> G Car. 2768: T --> C Car. 2832: T --
> C Car. 2908: A --> G Car. 2943: T --> C Car. 2949: T --> G Car. 3039: A --> G Car. 3142: 
T --> G Car. 3186: C --> G Car. 3565: C --> G Car. 3613: C --> T Car. 3650: C --> T Car. 
3664: G --> A Car. 3683: A --> T Car. 3945: A --> G Car. 3952: A --> T Car. 3954: C --> T 
Car. 4036: A --> C  
Nodo 85 : Car. 21: 0 --> 1 Car. 36: 1 --> 0 Car. 221: A --> T Car. 250: C --> T Car. 326: T --
> G Car. 459: G --> A Car. 565: C --> A Car. 607: A --> G Car. 621: C --> A Car. 663: C --> 
A Car. 684: A --> G Car. 802: C --> T Car. 805: A --> T Car. 894: C --> A Car. 1015: A --> C 
Car. 1097: A --> C Car. 1250: A --> T Car. 1447: G --> T Car. 1490: A --> T Car. 1787: C --
> T Car. 2226: T --> C Car. 2227: A --> C Car. 2238: T --> G Car. 2271: T --> C Car. 2295: 
T --> C Car. 2299: A --> G Car. 2303: A --> C Car. 2318: A --> G Car. 2340: T --> G Car. 
2347: G --> A Car. 2549: G --> C Car. 2562: G --> A Car. 2607: C --> G Car. 2622: A --> C 
Car. 2623: A --> C Car. 2628: G --> A Car. 2750: G --> C Car. 2757: T --> A Car. 2803: G --
> A Car. 2823: G --> A Car. 2839: G --> A Car. 2895: A --> G Car. 2988: A --> T Car. 3004: 
G --> T Car. 3126: G --> A Car. 3197: C --> G Car. 3303: C --> T Car. 3324: C --> G Car. 
3387: A --> T Car. 3393: C --> T Car. 3450: A --> G Car. 3507: T --> C Car. 3592: A --> C 
Car. 3602: A --> G Car. 3614: C --> G Car. 3616: T --> G Car. 3635: C --> A Car. 3647: A --
> C Car. 3663: G --> A Car. 3778: T --> A Car. 3816: G --> A Car. 3993: C --> T Car. 4057: 
A --> G  
Nodo 86 : Car. 326: G --> A Car. 358: A --> C Car. 395: G --> A Car. 622: A --> T Car. 703: 
C --> A Car. 805: T --> C Car. 819: A --> C Car. 852: C --> T Car. 855: C --> T Car. 909: C -
-> T Car. 1002: C --> T  
Nodo 87 : Car. 154: A --> C Car. 332: C --> T Car. 364: T --> C Car. 445: T --> C Car. 510: 
C --> T Car. 828: A --> G Car. 867: A --> C Car. 963: T --> C Car. 979: C --> A Car. 1145: A 
--> G Car. 1250: T --> C Car. 1253: C --> T  
Nodo 88 : Car. 151: C --> T Car. 207: C --> T Car. 281: T --> C Car. 434: C --> T Car. 620: 
C --> T Car. 654: A --> G Car. 1118: C --> T Car. 1133: C --> A Car. 1220: C --> T Car. 
1250: T --> A  
Nodo 89 : Car. 151: A --> C Car. 364: T --> A Car. 495: A --> C Car. 504: A --> G Car. 574: 
A --> C Car. 1074: A --> T Car. 1083: A --> T Car. 1084: T --> C Car. 1162: A --> G Car. 
1214: T --> A Car. 1248: A --> T Car. 1249: T --> C Car. 1367: G --> A Car. 1883: C --> T 
Car. 2748: A --> G Car. 2821: G --> A Car. 3417: T --> A Car. 3857: A --> G  
Nodo 90 : Car. 15: 0 --> 1 Car. 105: 2 --> 3 Car. 388: A --> G Car. 390: T --> A Car. 447: C -
-> T Car. 666: T --> A Car. 861: C --> T Car. 921: A --> T Car. 927: C --> A Car. 1102: C --
> T Car. 1127: C --> T Car. 1261: C --> A Car. 1373: C --> T Car. 1703: G --> A Car. 1718: 
C --> T Car. 2190: T --> C Car. 2231: G --> A Car. 2236: C --> T Car. 2266: G --> A Car. 
2341: G --> T Car. 2547: G --> A Car. 2556: T --> C Car. 2616: T --> G Car. 2922: T --> A 
Car. 2942: T --> C Car. 2945: T --> C Car. 3234: G --> A Car. 3577: A --> G Car. 3648: A --
> G Car. 3688: G --> A Car. 3715: A --> C Car. 3902: G --> A Car. 3979: C --> T  
Nodo 91 : Car. 151: C --> T Car. 267: C --> T Car. 287: C --> T Car. 331: C --> A Car. 370: 
C --> T Car. 846: C --> T Car. 855: C --> T Car. 891: T --> C Car. 919: C --> A Car. 930: C -
-> T Car. 954: C --> T Car. 1014: A --> G Car. 1040: T --> C Car. 1085: A --> C Car. 1097: 
C --> T Car. 1121: C --> T Car. 1155: C --> T  
 
Nodo 92 : Car. 324: A --> G Car. 420: A --> G Car. 563: A --> C Car. 571: G --> A Car. 625: 
T --> A Car. 631: T --> A Car. 666: A --> T Car. 874: A --> G Car. 897: A --> C Car. 1065: C 
--> T Car. 1202: C --> T  
Nodo 93 : Car. 5: 0 --> 1 Car. 97: 1 --> 2 Car. 293: C --> T Car. 427: A --> G Car. 435: T --> 
C Car. 643: A --> C Car. 662: A --> T Car. 667: A --> C Car. 1121: A --> C Car. 1137: G --> 
T Car. 1272: T --> A Car. 1443: G --> A  
Nodo 94 : Car. 978: A --> C Car. 1027: A --> G Car. 1044: T --> A Car. 1115: A --> C Car. 
1127: T --> C Car. 1266: G --> A Car. 1307: T --> C  
Nodo 95 : Car. 154: A --> C Car. 240: G --> A Car. 275: G --> A Car. 302: C --> T Car. 330: 
T --> A Car. 393: T --> C Car. 423: A --> G Car. 469: A --> T Car. 571: G --> A Car. 601: A 
--> C Car. 618: C --> T Car. 628: C --> T Car. 704: C --> A Car. 861: T --> C Car. 888: A --> 
C Car. 919: C --> A Car. 920: T --> C Car. 921: T --> C Car. 945: C --> T Car. 948: T --> C 
Car. 1050: A --> C Car. 1074: A --> C  
Nodo 96 : Car. 221: T --> C Car. 281: T --> C Car. 434: C --> T Car. 963: T --> C Car. 1044: 
T --> A  
Nodo 97 : Car. 287: C --> T Car. 319: A --> T Car. 364: T --> C Car. 874: A --> G Car. 1131: 
G --> A Car. 1136: A --> C Car. 1154: C --> A Car. 1232: A --> G Car. 1250: T --> A Car. 
1304: C --> G Car. 2318: G --> A Car. 2607: G --> A Car. 3845: G --> A Car. 3846: C --> G  
Nodo 98 : Car. 2: 0 --> 12 Car. 186: A --> C Car. 324: A --> G Car. 330: A --> T Car. 414: A 
--> CT Car. 496: C --> A Car. 891: T --> C Car. 924: C --> T Car. 1247: C --> T Car. 1266: 
G --> A Car. 1397: T --> C Car. 1823: T --> C Car. 2330: C --> T Car. 3240: A --> G Car. 
3691: A --> G  
Nodo 99 : Car. 275: G --> A Car. 292: A --> C Car. 421: A --> G Car. 629: A --> T Car. 684: 
G --> A Car. 692: T --> C Car. 918: C --> T Car. 929: T --> C Car. 939: C --> T Car. 1142: A 
--> C Car. 1196: C --> T Car. 1217: C --> T Car. 1220: C --> T Car. 1235: A --> T 
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Nodo 55 : Car. 83: 0 --> 1 Car. 109: 0 --> 1 Car. 118: 0 --> 1 Car. 119: 0 --> 1 Car. 122: 0 --
> 1  
Nodo 56 : Car. 71: 0 --> 1 Car. 96: 0 --> 1 Car. 114: 0 --> 1 Car. 124: 0 --> 1  
Nodo 57 : Sin sinapomorfías  
Nodo 58 : Car. 49: 0 --> 1 Car. 99: 0 --> 1 Car. 110: 0 --> 1 Car. 111: 0 --> 1  
Nodo 59 : Car. 40: 2 --> 0 Car. 57: 0 --> 1 Car. 67: 1 --> 0 Car. 92: 1 --> 0 Car. 93: 0 --> 1 
Car. 100: 0 --> 1 Car. 105: 3 --> 1 Car. 107: 0 --> 1 Car. 124: 1 --> 0  
Nodo 60 : Car. 39: 0 --> 1 Car. 42: 0 --> 1 Car. 45: 1 --> 0 Car. 51: 0 --> 1 Car. 77: 2 --> 1 
Car. 82: 1 --> 0 Car. 83: 1 --> 2 Car. 112: 1 --> 0 Car. 116: 0 --> 1  
Nodo 61 : Car. 16: 0 --> 1 Car. 22: 0 --> 1 Car. 49: 1 --> 0 Car. 61: 0 --> 1 Car. 65: 0 --> 1 
Car. 66: 0 --> 1 Car. 67: 0 --> 1 Car. 73: 0 --> 1 Car. 86: 0 --> 1 Car. 95: 1 --> 2 Car. 106: 0 -
-> 1 Car. 208: A --> G Car. 292: A --> G Car. 2108: T --> C  
Nodo 62 : Car. 9: 0 --> 1 Car. 34: 1 --> 0 Car. 425: G --> A Car. 775: A --> G Car. 928: T --> 
C Car. 1757: G --> A Car. 1762: C --> T Car. 1939: A --> C Car. 2174: C --> T Car. 2727: T 
--> C  
Nodo 63 : Car. 20: 1 --> 0 Car. 30: 1 --> 2 Car. 38: 0 --> 1 Car. 50: 1 --> 0 Car. 54: 0 --> 1 
Car. 63: 0 --> 1 Car. 1119: G --> A Car. 1430: T --> C  
Nodo 64 : Car. 6: 0 --> 1 Car. 12: 0 --> 1 Car. 28: 0 --> 1 Car. 31: 0 --> 1 Car. 44: 0 --> 1 
Car. 45: 0 --> 1 Car. 62: 0 --> 1 Car. 72: 0 --> 1 Car. 79: 0 --> 1 Car. 80: 0 --> 1 Car. 92: 0 --
> 1 Car. 94: 0 --> 1 Car. 103: 0 --> 1  
Nodo 65 : Car. 11: 0 --> 1 Car. 27: 0 --> 1 Car. 32: 0 --> 1 Car. 50: 0 --> 1 Car. 77: 0 --> 2 
Car. 81: 0 --> 1 Car. 82: 0 --> 1 Car. 87: 0 --> 1 Car. 112: 0 --> 1  
Nodo 66 : Car. 33: 1 --> 0 Car. 61: 1 --> 0 Car. 110: 1 --> 0 Car. 115: 0 --> 1  
Nodo 67 : Car. 31: 2 --> 1 Car. 61: 1 --> 0 Car. 111: 1 --> 0  
Nodo 68 : Car. 36: 0 --> 1 Car. 47: 0 --> 1 Car. 65: 1 --> 2 Car. 91: 0 --> 1 Car. 94: 1 --> 3 
Car. 97: 0 --> 1 Car. 104: 0 --> 1 Car. 105: 3 --> 2 Car. 538: T --> C Car. 775: G --> A Car. 
1283: T --> C Car. 2086: G --> A Car. 2612: G --> A  
Nodo 69 : Car. 9: 1 --> 2 Car. 31: 1 --> 2 Car. 82: 0 --> 1 Car. 757: G --> A Car. 850: A --> G  
Nodo 70 : Car. 8: 1 --> 2 Car. 10: 0 --> 1 Car. 25: 0 --> 1 Car. 29: 0 --> 1 Car. 46: 0 --> 1 
Car. 56: 0 --> 1 Car. 74: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1  
Nodo 71 : Car. 30: 2 --> 3 Car. 44: 1 --> 0  
Nodo 72 : Car. 136: C --> T Car. 222: G --> A Car. 259: G --> A Car. 260: G --> T Car. 292: 
A --> C  
Nodo 73 : Car. 19: 0 --> 1 Car. 47: 0 --> 1 Car. 65: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1 Car. 109: 1 --> 0 
Car. 203: G --> A Car. 241: G --> A Car. 361: T --> C Car. 631: C --> T  
Nodo 74 : Car. 61: 0 --> 1 Car. 207: A --> G Car. 424: C --> T Car. 601: C --> T Car. 742: A 
--> G Car. 2404: C --> A Car. 2477: C --> T Car. 2497: C --> A Car. 2595: A --> T Car. 
2619: T --> C Car. 2637: T --> C  
Nodo 75 : Car. 7: 1 --> 0 Car. 24: 0 --> 1 Car. 48: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1 Car. 108: 0 --> 1 
Car. 1109: T --> G Car. 1142: A --> G Car. 1588: T --> C Car. 1716: G --> A Car. 2228: T --
> C Car. 2757: G --> A  
Nodo 76 : Car. 35: 0 --> 1 Car. 44: 1 --> 2 Car. 49: 0 --> 2 Car. 82: 1 --> 0 Car. 169: A --> G 
Car. 254: G --> T  
Nodo 77 : Car. 57: 0 --> 1 Car. 59: 0 --> 1 Car. 178: C --> G Car. 217: T --> G Car. 1010: T -
-> C Car. 1018: G --> T Car. 1023: T --> A Car. 1049: T --> C Car. 1058: T --> G Car. 1109: 
T --> C Car. 1142: A --> G Car. 1155: C --> G Car. 1180: T --> C Car. 1220: A --> C Car. 
1277: T --> C Car. 1309: T --> C Car. 1574: G --> A Car. 1659: G --> A Car. 1787: A --> G 
Car. 1859: A --> G Car. 1881: T --> G Car. 2210: T --> C Car. 2219: A --> G Car. 2222: A --
> G Car. 2397: A --> G Car. 2503: A --> G Car. 2505: T --> C Car. 2613: G --> A Car. 2660: 
T --> C  
Nodo 78 : Car. 53: 1 --> 0 Car. 215: A --> G Car. 717: C --> T Car. 1488: C --> G Car. 1578: 
G --> A Car. 2216: T --> C Car. 2675: C --> A  
Nodo 79 : Car. 91: 0 --> 1 Car. 94: 1 --> 2 Car. 466: A --> G Car. 754: A --> C Car. 1837: A -
-> G  
Nodo 80 : Car. 117: 0 --> 2  
Nodo 81 : Car. 17: 0 --> 1 Car. 19: 0 --> 1 Car. 20: 0 --> 1 Car. 23: 0 --> 1  
 
Nodo 82 : Car. 44: 0 --> 3 Car. 68: 1 --> 2 Car. 123: 0 --> 1 Car. 133: C --> T Car. 153: T --> 
C Car. 172: C --> T Car. 214: G --> C Car. 223: G --> C Car. 346: A --> C Car. 562: T --> A 
Car. 1505: G --> A Car. 1522: G --> A Car. 1745: A --> G Car. 2421: G --> T Car. 2459: G --
> C Car. 2504: C --> T Car. 2675: C --> A  
Nodo 83 : Car. 4: 0 --> 1 Car. 22: 1 --> 0 Car. 58: 1 --> 2 Car. 59: 0 --> 1 Car. 98: 0 --> 1 
Car. 481: T --> C Car. 1567: A --> C Car. 1584: C --> G Car. 1588: T --> C Car. 1652: T --> 
C Car. 1728: A --> G Car. 1763: T --> C Car. 1769: T --> G Car. 1859: A --> G Car. 1962: T 
--> G Car. 1991: G --> A Car. 2006: C --> G Car. 2385: C --> G Car. 2433: C --> T Car. 
2470: C --> T Car. 2484: G --> A Car. 2503: A --> T Car. 2765: A --> G Car. 2772: A --> T 
Car. 2774: C --> T Car. 2856: A --> C  
Nodo 84 : Car. 21: 0 --> 1 Car. 36: 1 --> 0 Car. 76: 0 --> 1 Car. 310: A --> T Car. 775: A --> 
G Car. 1570: G --> C Car. 1577: T --> A Car. 1623: G --> A Car. 1643: G --> A Car. 1659: G 
--> A Car. 1715: A --> G Car. 1808: A --> T Car. 1946: G --> A Car. 2017: C --> G Car. 
2086: A --> G Car. 2123: C --> T Car. 2144: C --> G Car. 2207: A --> T Car. 2213: C --> T 
Car. 2270: A --> G Car. 2327: T --> C Car. 2412: A --> C Car. 2422: A --> G Car. 2434: C --
> G Car. 2455: C --> A Car. 2467: A --> C Car. 2483: G --> A Car. 2598: T --> A Car. 2636: 
G --> A Car. 2813: C --> T Car. 2877: A --> G  
Nodo 85 : Car. 231: G --> A  
Nodo 86 : Car. 187: G --> A Car. 1568: A --> G Car. 1641: G --> A Car. 2025: A --> G Car. 
2237: T --> A Car. 2677: A --> G  
Nodo 87 : Car. 15: 0 --> 1 Car. 105: 2 --> 3 Car. 193: C --> T Car. 523: G --> A Car. 538: C -
-> T Car. 1010: T --> C Car. 1051: G --> A Car. 1056: C --> T Car. 1086: G --> A Car. 1161: 
G --> T Car. 1367: G --> A Car. 1376: T --> C Car. 1394: T --> C Car. 1436: T --> G Car. 
1742: T --> A Car. 1762: T --> C Car. 1765: T --> C Car. 1814: A --> G Car. 2054: G --> A 
Car. 2397: A --> G Car. 2468: A --> G Car. 2508: G --> A Car. 2535: A --> C Car. 2722: G --
> A Car. 2799: C --> T  
Nodo 88 : Car. 5: 0 --> 1 Car. 59: 0 --> 1 Car. 97: 1 --> 2 Car. 213: A --> G Car. 263: G --> A  
Nodo 89 : Car. 2: 0 --> 1 Car. 217: T --> C Car. 643: T --> C Car. 1150: C --> T Car. 2060: 
A --> G Car. 2511: A --> G 
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Nodo 45 : Car. 1188: C --> T Car. 1267: G --> A Car. 1311: G --> A Car. 1312: G --> T  
Nodo 46 : Sin sinapomorfías  
Nodo 47 : Car. 138: G --> A Car. 140: C --> A Car. 287: A --> G Car. 315: G --> A Car. 316: 
A --> G Car. 330: C --> T Car. 336: A --> C Car. 357: C --> T Car. 375: C --> T Car. 436: T -
-> A Car. 444: T --> G Car. 472: C --> A Car. 526: C --> A Car. 528: T --> C Car. 531: A --> 
G Car. 541: T --> A Car. 549: A --> G Car. 625: T --> C Car. 634: C --> A Car. 666: C --> A 
Car. 1212: C --> T Car. 1230: T --> C Car. 1247: G --> A Car. 1249: A --> T Car. 1262: G --
> A Car. 1279: G --> A Car. 1280: G --> A Car. 1283: A --> G Car. 1317: G --> C Car. 1320: 
C --> T Car. 1348: G --> A Car. 1368: G --> A  
Nodo 48 : Car. 195: A --> G Car. 243: A --> G Car. 244: A --> G Car. 257: C --> A Car. 261: 
C --> A Car. 299: A --> G Car. 303: T --> A Car. 308: A --> G Car. 340: C --> T Car. 490: C 
--> A Car. 498: G --> A Car. 504: T --> A Car. 540: C --> T Car. 1259: A --> G Car. 1476: C 
--> T Car. 1653: C --> T Car. 1794: A --> G Car. 3456: C --> A Car. 3529: C --> T Car. 
3549: C --> A Car. 3647: A --> T Car. 3671: T --> C Car. 3689: T --> C Car. 3764: G --> A  
Nodo 49 : Car. 65: C --> A Car. 77: G --> A Car. 136: C --> A Car. 246: G --> A Car. 288: T 
--> A Car. 302: C --> A Car. 492: A --> C Car. 496: T --> A Car. 1323: T --> C Car. 1557: A 
--> G Car. 1851: G --> A  
Nodo 50 : Car. 220: T --> A Car. 221: T --> C Car. 226: C --> T Car. 227: A --> T Car. 231: 
G --> A Car. 232: A --> G Car. 260: A --> G Car. 267: G --> A Car. 297: C --> T Car. 336: C 
--> A Car. 453: G --> A Car. 465: C --> T Car. 553: A --> C Car. 561: T --> C Car. 832: C --> 
T Car. 888: T --> C Car. 895: A --> T Car. 897: C --> T Car. 961: A --> G Car. 990: T --> C 
Car. 1087: A --> G Car. 1089: C --> A Car. 1139: G --> C Car. 1596: T --> C Car. 2031: A --
> C Car. 2145: A --> G Car. 3292: T --> C  
Nodo 51 : Car. 44: CT --> A Car. 67: A --> T Car. 147: A --> G Car. 149: A --> T Car. 204: 
A --> C Car. 258: C --> T Car. 263: G --> T Car. 304: G --> A Car. 385: C --> A Car. 394: G 
 
--> C Car. 417: AG --> C Car. 418: A --> T Car. 437: G --> A Car. 444: G --> C Car. 493: A -
-> C Car. 683: C --> T Car. 692: C --> T Car. 694: A --> C Car. 719: G --> A Car. 756: G --> 
CT Car. 763: C --> T Car. 768: A --> C Car. 772: A --> CT Car. 784: C --> A Car. 789: G --> 
A Car. 801: A --> T Car. 914: A --> C Car. 915: C --> T Car. 932: A --> T Car. 1194: A --> T 
Car. 1256: C --> G Car. 1267: G --> A Car. 1286: G --> A Car. 1292: CT --> G Car. 1302: C 
--> T Car. 1304: T --> C Car. 1315: C --> G Car. 1472: A --> C Car. 1668: T --> C Car. 
1725: C --> T Car. 1782: A --> G Car. 1809: G --> A Car. 1818: A --> C Car. 1821: G --> A 
Car. 1902: A --> G Car. 1912: A --> G Car. 1926: C --> T Car. 1971: C --> T Car. 2119: A --
> T Car. 2121: A --> G Car. 2140: A --> C Car. 2141: T --> C Car. 2155: T --> C Car. 2156: 
G --> A Car. 2169: A --> G Car. 2176: G --> A Car. 2221: T --> A Car. 2228: A --> G Car. 
2246: G --> T Car. 2257: T --> C Car. 2270: A --> G Car. 2279: T --> C Car. 2296: G --> C 
Car. 2299: T --> C Car. 2314: C --> G Car. 2389: A --> G Car. 2434: A --> G Car. 2482: T --
> C Car. 2541: C --> A Car. 2575: T --> A Car. 2581: G --> A Car. 2621: G --> A Car. 2634: 
T --> A Car. 2646: A --> G Car. 2663: A --> G Car. 2757: A --> T Car. 2770: G --> T Car. 
2820: C --> T Car. 2922: C --> T Car. 2960: C --> T Car. 2995: T --> A Car. 3017: G --> C 
Car. 3031: A --> G Car. 3043: T --> A Car. 3052: C --> T Car. 3214: C --> T Car. 3217: C --
> A Car. 3232: T --> C Car. 3319: A --> G Car. 3322: G --> A Car. 3337: G --> A Car. 3437: 
G --> C Car. 3440: T --> C Car. 3548: C --> T Car. 3690: A --> G Car. 3722: G --> A Car. 
3794: T --> C Car. 3905: T --> A Car. 3917: C --> A  
Nodo 52 : Car. 45: C --> T Car. 94: C --> T Car. 220: T --> A Car. 233: C --> T  
Nodo 53 : Car. 78: C --> T Car. 99: T --> C Car. 145: G --> A Car. 157: C --> A Car. 197: G 
--> A Car. 288: A --> C Car. 2221: A --> C Car. 2361: T --> C  
Nodo 54 : Car. 45: A --> C Car. 248: T --> C Car. 555: A --> T Car. 897: C --> T Car. 914: C 
--> T Car. 999: C --> T Car. 1020: A --> G Car. 1059: C --> T Car. 1116: A --> C Car. 1125: 
C --> T Car. 1902: G --> A  
Nodo 55 : Car. 158: C --> A Car. 233: A --> C Car. 246: A --> G Car. 292: A --> G Car. 299: 
A --> C Car. 306: C --> T Car. 307: T --> C Car. 500: C --> G Car. 704: A --> G Car. 904: C 
--> A Car. 3755: A --> G Car. 3779: T --> C  
Nodo 56 : Car. 14: G --> A Car. 16: C --> T Car. 17: C --> T Car. 357: T --> C Car. 691: GC 
--> A Car. 779: C --> A Car. 872: T --> A Car. 878: A --> G Car. 908: C --> A Car. 963: C --
> T Car. 985: T --> A Car. 1041: C --> A Car. 1141: A --> C Car. 1477: G --> A Car. 2173: T 
--> G Car. 2809: G --> A Car. 2991: A --> C  
Nodo 57 : Car. 234: A --> T Car. 236: C --> T Car. 336: C --> A Car. 437: A --> T Car. 453: 
G --> A Car. 465: C --> T Car. 808: C --> A Car. 835: C --> T Car. 1297: T --> C Car. 1818: 
C --> T Car. 2161: T --> G Car. 2194: A --> G Car. 2237: T --> C Car. 2640: T --> C Car. 
2768: G --> A Car. 3280: T --> C Car. 3550: G --> A  
Nodo 58 : Car. 130: T --> C Car. 258: T --> C Car. 260: A --> T Car. 357: C --> T Car. 435: 
A --> T Car. 502: C --> T Car. 503: T --> A Car. 601: T --> C Car. 868: C --> T Car. 898: C -
-> T Car. 1389: A --> G Car. 3505: G --> A Car. 3657: A --> G Car. 3689: T --> C Car. 3770: 
C --> T  
Nodo 59 : Car. 2: G --> A Car. 99: T --> C Car. 140: A --> C Car. 146: A --> G Car. 188: A --
> G Car. 198: T --> C Car. 265: T --> A Car. 299: C --> T Car. 317: T --> C Car. 437: A --> 
C Car. 515: A --> C Car. 516: C --> A Car. 748: T --> A Car. 862: C --> A Car. 937: A --> T 
Car. 1269: T --> G Car. 2062: T --> C Car. 2070: G --> T Car. 2075: T --> A Car. 2101: T --
> C Car. 2161: T --> C Car. 2194: A --> G Car. 2207: C --> G Car. 2272: A --> C Car. 2329: 
T --> C Car. 2361: T --> C Car. 3449: A --> G Car. 3555: A --> G Car. 3557: T --> C Car. 
3665: G --> A Car. 3712: T --> C  
Nodo 60 : Car. 191: A --> T Car. 204: C --> A Car. 236: C --> A Car. 240: A --> G Car. 249: 
A --> G Car. 688: C --> A Car. 742: A --> T Car. 934: C --> T Car. 2218: T --> G Car. 2233: 
T --> C Car. 2461: A --> G  
Nodo 61 : Car. 45: A --> C Car. 157: C --> A Car. 263: T --> C Car. 264: T --> C Car. 288: A 
--> C Car. 292: G --> A Car. 306: T --> C Car. 307: C --> T Car. 503: T --> A Car. 540: C --> 
T Car. 555: A --> C Car. 805: A --> C Car. 880: A --> G Car. 901: A --> C  
Nodo 62 : Car. 83: A --> G Car. 204: A --> C Car. 249: G --> A Car. 424: A --> G Car. 441: 
T --> C Car. 514: C --> A Car. 691: A --> C Car. 793: A --> T Car. 821: A --> G Car. 823: C 
--> A Car. 937: T --> C Car. 1267: A --> G  
 	
Nodo 63 : Car. 227: A --> C Car. 234: A --> C Car. 258: T --> C Car. 688: A --> T Car. 769: 
A --> C Car. 832: C --> T Car. 841: C --> T Car. 907: A --> C Car. 940: T --> C Car. 949: A -
-> C Car. 1518: A --> G Car. 1806: A --> C Car. 2889: A --> G  
Nodo 64 : Car. 15: C --> T Car. 80: T --> C Car. 81: C --> A Car. 117: C --> A Car. 125: C --
> T Car. 130: T --> C Car. 131: G --> A Car. 143: G --> A Car. 195: A --> G Car. 222: C --> 
T Car. 236: C --> TCar. 320: A --> G Car. 341: A --> T Car. 359: C --> T Car. 425: T --> C 
Car. 437: A --> C Car. 440: A --> G Car. 466: T --> A Car. 472: A --> C Car. 492: C --> A 
Car. 525: C --> A Car. 526: A --> C Car. 562: A --> T Car. 565: T --> C Car. 575: C --> A 
Car. 953: T --> C Car. 1000: C --> A Car. 1002: A --> G Car. 1009: T --> G Car. 1017: A --> 
G Car. 1032: C --> A Car. 1108: A --> G Car. 1142: T --> C Car. 1409: T --> C Car. 1453: A 
--> G Car. 1455: A --> T Car. 1470: G --> A Car. 1548: C --> A Car. 1563: G --> A Car. 
1590: T --> C Car. 1635: A --> G Car. 1788: A --> C Car. 1818: C --> T Car. 1901: C --> T 
Car. 2142: C --> T Car. 2174: C --> G Car. 2237: T --> C Car. 2252: C --> T Car. 2314: G --
> A Car. 2326: A --> G Car. 2635: G --> A Car. 2641: G --> A Car. 2691: A --> T Car. 2694: 
T --> G Car. 2726: C --> T Car. 2734: A --> G Car. 2773: A --> G Car. 2830: A --> G Car. 
2920: G --> A Car. 2938: G --> A Car. 2952: C --> T Car. 2964: C --> T Car. 2966: C --> T 
Car. 2967: T --> G Car. 2995: A --> C Car. 3020: G --> A Car. 3067: A --> G Car. 3068: A --
> G Car. 3090: T --> C Car. 3098: A --> G Car. 3103: C --> T Car. 3138: G --> A Car. 3142: 
T --> C Car. 3181: A --> T Car. 3228: G --> A Car. 3239: A --> T Car. 3240: G --> C Car. 
3242: A --> T Car. 3243: G --> C Car. 3352: A --> G Car. 3382: T --> C Car. 3500: A --> G 
Car. 3513: G --> C Car. 3517: A --> C Car. 3518: G --> T Car. 3540: G --> A Car. 3664: G --
> A Car. 3680: C --> T Car. 3687: A --> G Car. 3688: G --> C Car. 3700: T --> C Car. 3748: 
G --> A Car. 3770: C --> T Car. 3826: A --> C Car. 3842: G --> A Car. 3890: C --> T Car. 
3900: G --> A Car. 3911: A --> G  
Nodo 65 : Car. 123: T --> C Car. 158: C --> T Car. 247: C --> A Car. 288: A --> C Car. 317: 
T --> C Car. 378: A --> G Car. 383: C --> A Car. 432: A --> C Car. 502: C --> T Car. 506: C 
--> T Car. 526: A --> C Car. 697: C --> T Car. 764: G --> A Car. 769: A --> T Car. 782: A --> 
C Car. 835: C --> T Car. 868: C --> T Car. 916: A --> T Car. 934: C --> T Car. 1011: C --> A 
Car. 1027: C --> T Car. 1068: C --> T Car. 1071: A --> C Car. 1156: G --> A Car. 1292: G --
> A Car. 1608: C --> T Car. 1746: G --> A Car. 1755: C --> T Car. 2904: C --> T Car. 3126: 
C --> G Car. 3138: G --> A Car. 3572: C --> T Car. 3782: C --> T Car. 3869: C --> T  
Nodo 66 : Car. 2: G --> A Car. 157: C --> A Car. 319: A --> C Car. 477: C --> A Car. 509: C 
--> A Car. 712: C --> T Car. 718: A --> C Car. 745: C --> T Car. 781: A --> C Car. 808: C --> 
A Car. 853: A --> T Car. 881: A --> G Car. 882: C --> T Car. 1086: A --> T Car. 1497: A --> 
C Car. 1653: C --> T Car. 1854: A --> G Car. 1986: A --> C Car. 2047: G --> A Car. 2050: T 
--> G Car. 2318: T --> C Car. 2408: G --> A Car. 2477: T --> A Car. 3279: G --> C Car. 
3331: C --> T Car. 3394: C --> T Car. 3550: G --> A  
Nodo 67 : Car. 117: C --> A Car. 145: G --> A Car. 149: T --> C Car. 153: T --> C Car. 160: 
A --> T Car. 191: A --> C Car. 196: A --> G Car. 255: A --> C Car. 260: A --> G Car. 293: A 
--> G Car. 295: A --> G Car. 317: T --> C Car. 335: T --> C Car. 525: A --> G Car. 554: T --
> C Car. 610: C --> T Car. 712: T --> C Car. 949: A --> C Car. 951: A --> C Car. 963: T --> 
C Car. 1017: A --> G Car. 1029: A --> G Car. 1032: C --> A Car. 1069: C --> T Car. 1092: C 
--> T  
Nodo 68 : Car. 197: G --> A Car. 227: A --> C Car. 513: A --> T Car. 538: T --> C Car. 850: 
A --> C Car. 904: C --> T Car. 913: C --> T Car. 946: A --> G Car. 1179: T --> C  
Nodo 69 : Car. 21: A --> C Car. 83: A --> T Car. 131: G --> A Car. 139: C --> T Car. 169: C -
-> A Car. 220: T --> C Car. 233: A --> G Car. 297: C --> T Car. 359: C --> T Car. 443: G --> 
A Car. 472: A --> T Car. 516: C --> A Car. 525: C --> A Car. 542: C --> A Car. 679: A --> G 
Car. 681: G --> A Car. 682: G --> A Car. 755: A --> T Car. 791: C --> A Car. 792: T --> C 
Car. 812: A --> C Car. 922: A --> C Car. 1108: A --> G Car. 1110: C --> A Car. 1113: A --> 
C Car. 1143: A --> C Car. 1533: T --> C Car. 1617: G --> A Car. 2619: A --> C Car. 2636: C 
--> G Car. 2640: T --> C Car. 2704: T --> C Car. 2780: A --> G Car. 2815: T --> C Car. 
2821: T --> G Car. 2911: A --> G Car. 3014: T --> G Car. 3058: C --> G Car. 3437: C --> G 
Car. 3485: C --> T Car. 3522: C --> T Car. 3536: G --> A Car. 3555: A --> T Car. 3817: A --
> G Car. 3824: A --> T Car. 3908: A --> C  
Nodo 70 : Car. 93: A --> T Car. 122: C --> T Car. 198: T --> G Car. 331: G --> A Car. 336: C 
--> A Car. 479: A --> G Car. 493: C --> A Car. 556: A --> G Car. 674: C --> T Car. 677: A --
> T Car. 766: C --> A Car. 887: A --> C Car. 901: A --> C Car. 937: A --> C Car. 990: T --> 
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C Car. 1000: C --> A Car. 1009: T --> G Car. 1122: A --> T Car. 1319: G --> T Car. 1362: A 
--> T Car. 1659: C --> T Car. 2098: T --> C Car. 2099: A --> C Car. 2110: T --> G Car. 
2143: T --> C Car. 2167: T --> C Car. 2171: A --> G Car. 2175: A --> C Car. 2190: A --> G 
Car. 2212: T --> G Car. 2219: G --> A Car. 2421: G --> C Car. 2434: G --> A Car. 2479: C --
> G Car. 2494: A --> C Car. 2495: A --> C Car. 2500: G --> A Car. 2622: G --> C Car. 2629: 
T --> A Car. 2675: G --> A Car. 2695: G --> A Car. 2711: G --> A Car. 2767: A --> G Car. 
2860: A --> T Car. 2876: G --> T Car. 2998: G --> A Car. 3069: C --> G Car. 3175: C --> T 
Car. 3196: C --> G Car. 3259: A --> T Car. 3265: C --> T Car. 3322: A --> G Car. 3379: T --
> C Car. 3464: A --> C Car. 3474: A --> G Car. 3486: C --> G Car. 3488: T --> G Car. 3507: 
C --> A Car. 3519: A --> C Car. 3535: G --> A Car. 3650: T --> A Car. 3688: G --> A Car. 
3865: C --> T Car. 3929: A --> G  
Nodo 71 : Car. 198: G --> A Car. 230: A --> C Car. 267: G --> A Car. 494: A --> T Car. 575: 
C --> A Car. 677: T --> C Car. 691: A --> C Car. 724: C --> T Car. 727: C --> T Car. 781: C -
-> T Car. 874: C --> T Car. 934: C --> T  
Nodo 72 : Car. 26: A --> C Car. 204: C --> T Car. 317: T --> C Car. 382: C --> T Car. 492: C 
--> T Car. 700: A --> G Car. 739: A --> C Car. 805: A --> C Car. 851: C --> A Car. 1017: A --
> G Car. 1122: T --> C Car. 1125: C --> T  
Nodo 73 : Car. 23: C --> T Car. 79: C --> T Car. 153: T --> C Car. 156: C --> T Car. 242: C -
-> T Car. 306: C --> T Car. 317: T --> C Car. 492: C --> T Car. 526: A --> G Car. 540: A --> 
C Car. 990: C --> T Car. 1005: C --> A Car. 1068: C --> T Car. 1092: C --> T Car. 1098: G --
> A Car. 1122: T --> A Car. 1124: T --> C  
Nodo 74 : Car. 77: C --> T Car. 198: G --> A Car. 498: G --> A Car. 502: C --> T Car. 512: C 
--> A Car. 542: C --> A Car. 601: T --> C Car. 972: A --> T Car. 1125: C --> A Car. 1176: C 
--> G  
Nodo 75 : Car. 129: G --> A Car. 197: G --> A Car. 227: A --> C Car. 236: CT --> A Car. 
367: A --> C Car. 376: A --> G Car. 383: C --> T Car. 446: A --> C Car. 540: C --> A Car. 
946: A --> T Car. 955: A --> T Car. 956: T --> C Car. 963: T --> C Car. 973: A --> C Car. 
984: C --> T Car. 1034: A --> G Car. 1086: T --> A Car. 1120: A --> T Car. 1121: T --> C 
Car. 1239: G --> A Car. 1755: C --> T Car. 2620: A --> G Car. 2693: G --> A Car. 3289: T --
> A Car. 3729: A --> G  
Nodo 76 : Car. 145: G --> A Car. 260: A --> G Car. 319: C --> T Car. 538: T --> A Car. 733: 
C --> T Car. 793: A --> T Car. 799: C --> A Car. 805: A --> C Car. 974: C --> T Car. 999: C -
-> T Car. 1041: A --> C Car. 1133: C --> A Car. 1245: C --> T Car. 1575: G --> A Car. 2062: 
T --> C Car. 2103: G --> A Car. 2108: C --> T Car. 2138: G --> A Car. 2213: G --> T Car. 
2419: G --> A Car. 2428: T --> C Car. 2488: T --> G Car. 2794: T --> A Car. 2814: T --> C 
Car. 2817: T --> C Car. 3106: G --> A Car. 3449: A --> G Car. 3520: A --> G Car. 3560: G --
> A Car. 3587: A --> C Car. 3774: G --> A Car. 3851: C --> T  
Nodo 77 : Car. 23: C --> T Car. 139: C --> T Car. 159: C --> T Car. 203: C --> A Car. 242: C 
--> T Car. 718: C --> T Car. 727: C --> T Car. 763: T --> C Car. 791: C --> A Car. 802: C --> 
T Car. 826: C --> T Car. 886: A --> G Car. 912: T --> C Car. 957: A --> C Car. 969: C --> T 
Car. 993: C --> T Car. 1027: C --> T  
Nodo 78 : Car. 129: A --> G Car. 196: A --> G Car. 292: A --> G Car. 435: A --> C Car. 443: 
G --> A Car. 497: T --> A Car. 503: T --> A Car. 504: A --> C Car. 538: A --> T Car. 746: A -
-> G Car. 769: A --> C Car. 895: A --> G Car. 910: T --> C Car. 916: A --> T Car. 937: C --> 
T Car. 1074: C --> T  
Nodo 79 : Car. 165: C --> T Car. 244: A --> G Car. 299: A --> G Car. 307: T --> C Car. 506: 
C --> A Car. 515: A --> C Car. 534: A --> T Car. 539: A --> C Car. 712: T --> C Car. 743: A -
-> G Car. 745: T --> A Car. 863: T --> C Car. 883: C --> A Car. 993: A --> C Car. 1009: G --
> T Car. 1020: A --> G Car. 1102: C --> T Car. 1144: T --> A Car. 1260: A --> T Car. 1265: 
A --> G Car. 1315: G --> A  
Nodo 80 : Car. 26: A --> C Car. 112: G --> A Car. 147: G --> A Car. 174: C --> T Car. 202: T 
--> A Car. 244: A --> G Car. 265: T --> C Car. 295: A --> G Car. 304: A --> G Car. 341: A --
> T Car. 443: G --> A Car. 473: A --> C Car. 490: C --> T Car. 492: C --> T Car. 500: C --> 
T Car. 576: C --> A Car. 733: T --> C Car. 742: T --> C Car. 760: A --> C Car. 791: C --> A 
Car. 792: T --> C Car. 793: T --> C Car. 817: C --> T Car. 820: T --> C Car. 922: A --> C 
Car. 946: A --> C  
Nodo 81 : Car. 159: C --> T Car. 191: A --> T Car. 226: C --> T Car. 318: C --> T Car. 435: 
A --> C Car. 495: A --> G Car. 506: C --> A Car. 515: A --> C Car. 742: A --> T Car. 746: A 
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--> G Car. 781: C --> AT Car. 1003: G --> A Car. 1008: A --> C Car. 1026: C --> A Car. 
1104: A --> G Car. 1122: T --> A Car. 1176: C --> G Car. 2190: G --> A Car. 2479: G --> A 
Car. 3717: G --> A Car. 3718: C --> G  
Nodo 82 : Car. 58: A --> C Car. 196: A --> G Car. 202: A --> T Car. 203: C --> A Car. 286: A 
--> C Car. 368: C --> A Car. 526: A --> C Car. 763: T --> C Car. 796: C --> T Car. 820: C --> 
T Car. 1119: C --> T Car. 1269: T --> C Car. 1695: T --> C Car. 2202: C --> T Car. 2314: G 
--> A Car. 3112: A --> G Car. 3563: A --> G  
Nodo 83 : Car. 147: G --> A Car. 164: A --> C Car. 293: A --> G Car. 359: C --> T Car. 501: 
A --> T Car. 556: G --> A Car. 564: T --> C Car. 790: C --> T Car. 801: T --> C Car. 811: C -
-> T Car. 835: C --> T Car. 904: AC --> T Car. 916: A --> T Car. 1014: A --> C Car. 1068: C 
--> T Car. 1089: C --> T Car. 1092: C --> T Car. 1107: A --> T  
 
Lista de sinapomorfías del árbol de consenso del análisis filogenético, basado en 
caracteres morfológicos y caracteres moleculares mitocondriales 
 
 
Nodo 55 : Car. 83: 0 --> 1 Car. 109: 0 --> 1 Car. 118: 0 --> 1 Car. 119: 0 --> 1 Car. 122: 0 --
> 1  
Nodo 56 : Car. 18: 0 --> 1  
Nodo 57 : Car. 34: 0 --> 1 Car. 63: 1 --> 0 Car. 71: 0 --> 1 Car. 96: 0 --> 1  
Nodo 58 : Sin sinapomorfías  
Nodo 59 : Car. 49: 0 --> 1 Car. 99: 0 --> 1 Car. 110: 0 --> 1 Car. 111: 0 --> 1  
Nodo 60 : Car. 40: 2 --> 0 Car. 57: 0 --> 1 Car. 67: 1 --> 0 Car. 92: 1 --> 0 Car. 93: 0 --> 1 
Car. 105: 3 --> 1 Car. 107: 0 --> 1 Car. 124: 1 --> 0  
Nodo 61 : Car. 39: 0 --> 1 Car. 42: 0 --> 1 Car. 45: 1 --> 0 Car. 51: 0 --> 1 Car. 77: 2 --> 1 
Car. 83: 1 --> 2 Car. 112: 1 --> 0 Car. 116: 0 --> 1  
Nodo 62 : Car. 16: 0 --> 1 Car. 22: 0 --> 1 Car. 49: 1 --> 0 Car. 61: 0 --> 1 Car. 65: 0 --> 1 
Car. 66: 0 --> 1 Car. 67: 0 --> 1 Car. 73: 0 --> 1 Car. 86: 0 --> 1 Car. 95: 1 --> 2 Car. 106: 0 -




A Car. 1053: A --> C Car. 1091: C --> T Car. 1097: G --> A Car. 1205: C --> A Car. 1286: A 
--> C  
Nodo 63 : Car. 40: 1 --> 2 Car. 297: A --> C Car. 332: T --> C Car. 390: C --> T Car. 444: A 
--> G Car. 504: G --> A Car. 510: C --> A Car. 832: A --> G Car. 907: C --> A Car. 1000: T -
-> A Car. 1006: A --> G Car. 1029: A --> C Car. 1030: A --> C Car. 1036: C --> A Car. 1113: 
T --> A Car. 1262: C --> A  
Nodo 64 : Car. 8: 0 --> 1 Car. 14: 0 --> 1 Car. 30: 1 --> 2 Car. 38: 0 --> 1 Car. 54: 0 --> 1 
Car. 63: 0 --> 1 Car. 221: C --> A Car. 308: A --> G Car. 316: G --> A Car. 326: C --> T Car. 
392: C --> T Car. 395: G --> A  
Nodo 65 : Car. 6: 0 --> 1 Car. 12: 0 --> 1 Car. 28: 0 --> 1 Car. 31: 0 --> 1 Car. 44: 0 --> 1 
Car. 45: 0 --> 1 Car. 62: 0 --> 1 Car. 72: 0 --> 1 Car. 79: 0 --> 1 Car. 92: 0 --> 1 Car. 94: 0 --
> 1 Car. 103: 0 --> 1 Car. 172: T --> A Car. 173: A --> C Car. 195: A --> T Car. 200: T --> C 
Car. 206: C --> T Car. 207: C --> T Car. 222: A --> C Car. 251: C --> T Car. 275: A --> G 
Car. 287: A --> C Car. 324: G --> A Car. 325: G --> A Car. 332: A --> T Car. 356: A --> C 
Car. 391: G --> T Car. 435: T --> C  
Nodo 66 : Car. 11: 0 --> 1 Car. 27: 0 --> 1 Car. 32: 0 --> 1 Car. 60: 0 --> 1 Car. 77: 0 --> 2 
Car. 81: 0 --> 1 Car. 82: 0 --> 1 Car. 87: 0 --> 1 Car. 112: 0 --> 1  
Nodo 67 : Car. 33: 1 --> 0 Car. 44: 1 --> 2 Car. 61: 1 --> 0 Car. 110: 1 --> 0 Car. 115: 0 --> 1  
Nodo 68 : Car. 61: 1 --> 0 Car. 111: 1 --> 0  
Nodo 69 : Car. 12: 1 --> 2 Car. 36: 0 --> 1 Car. 47: 0 --> 1 Car. 62: 1 --> 0 Car. 65: 1 --> 2 
Car. 75: 0 --> 1 Car. 91: 0 --> 1 Car. 94: 1 --> 3 Car. 97: 0 --> 1 Car. 104: 0 --> 1 Car. 105: 3 
--> 2 Car. 285: C --> A Car. 286: A --> C Car. 374: G --> A Car. 427: C --> A Car. 628: G --> 
C Car. 831: C --> A Car. 832: G --> A Car. 861: A --> C Car. 1032: A --> T Car. 1041: A --> 
C Car. 1044: A --> T Car. 1119: A --> C  
Nodo 70 : Car. 8: 1 --> 2 Car. 10: 0 --> 1 Car. 25: 0 --> 1 Car. 29: 0 --> 1 Car. 46: 0 --> 1 
Car. 56: 0 --> 1 Car. 74: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1  
Nodo 71 : Car. 30: 2 --> 3  
Nodo 72 : Car. 69: 0 --> 1 Car. 70: 0 --> 1 Car. 172: T --> C Car. 187: T --> C Car. 221: C --
> A Car. 227: C --> T Car. 261: A --> G Car. 310: G --> A Car. 318: T --> A Car. 362: A --> 
C Car. 367: G --> A Car. 370: C --> G Car. 444: A --> G Car. 462: A --> G Car. 545: A --> G 
Car. 560: A --> C Car. 581: A --> G Car. 593: T --> C Car. 595: T --> C Car. 658: A --> C 
Car. 666: T --> C  
Nodo 73 : Car. 19: 0 --> 1 Car. 47: 0 --> 1 Car. 59: 0 --> 1 Car. 65: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1 
Car. 109: 1 --> 0 Car. 267: C --> A Car. 284: T --> C Car. 373: A --> T Car. 385: C --> A 
Car. 420: G --> A Car. 421: A --> G Car. 427: C --> G Car. 464: A --> C Car. 590: G --> A 
Car. 618: C --> A Car. 625: T --> C  
Nodo 74 : Car. 173: C --> T Car. 222: C --> T Car. 273: G --> A Car. 285: C --> A Car. 361: 
C --> T Car. 370: C --> T Car. 466: A --> C Car. 573: T --> C Car. 581: A --> G Car. 593: T -
-> C Car. 621: C --> T Car. 631: A --> C Car. 690: A --> C  
Nodo 75 : Car. 7: 1 --> 0 Car. 24: 0 --> 1 Car. 48: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1 Car. 108: 0 --> 1 
Car. 362: A --> T Car. 447: A --> G Car. 690: A --> T Car. 822: C --> T Car. 879: C --> T 
Car. 891: T --> C Car. 987: C --> T  
Nodo 76 : Car. 35: 0 --> 1 Car. 44: 1 --> 2 Car. 49: 0 --> 2 Car. 151: T --> C Car. 205: A --> 
G Car. 332: C --> A Car. 377: A --> G Car. 621: C --> A Car. 663: C --> A Car. 852: C --> T 
Car. 891: T --> C Car. 903: C --> G Car. 987: C --> T Car. 1040: C --> T Car. 1118: C --> T 
Car. 1148: G --> A Car. 1247: C --> T Car. 1295: C --> T  
Nodo 77 : Car. 57: 0 --> 1 Car. 59: 0 --> 1 Car. 102: 0 --> 1 Car. 130: G --> A Car. 227: T --> 
C Car. 268: A --> C Car. 274: A --> G Car. 316: A --> G Car. 393: T --> A Car. 445: T --> C 
Car. 581: A --> G Car. 593: T --> C Car. 643: A --> C Car. 692: T --> C Car. 876: T --> A 
Car. 990: C --> A Car. 1015: A --> CT Car. 1062: C --> T Car. 1097: A --> C Car. 1277: A --
> G  
Nodo 78 : Car. 53: 1 --> 0 Car. 211: A --> G Car. 552: A --> G Car. 569: T --> C Car. 642: C 
--> A Car. 819: A --> C Car. 921: A --> T Car. 949: A --> G Car. 951: C --> A  
Nodo 79 : Car. 91: 0 --> 1 Car. 94: 1 --> 2 Car. 205: A --> C Car. 355: A --> C Car. 362: A --
> C Car. 386: T --> C Car. 816: A --> T Car. 826: C --> T Car. 897: A --> C Car. 960: C --> 
T Car. 969: C --> T Car. 1068: T --> C Car. 1077: A --> C  
Nodo 80 : Car. 117: 0 --> 2  
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Nodo 81 : Car. 46: 1 --> 2 Car. 251: T --> C Car. 286: C --> T Car. 375: C --> A Car. 416: A 
--> C Car. 445: T --> C Car. 464: A --> C Car. 506: A --> G Car. 511: C --> A Car. 551: T --> 
C Car. 560: A --> C Car. 630: C --> T Car. 634: C --> T Car. 692: T --> C Car. 825: C --> T 
Car. 884: C --> T Car. 897: A --> T Car. 910: A --> C Car. 996: C --> T Car. 1062: C --> T 
Car. 1118: C --> T Car. 1139: C --> A Car. 1155: C --> T Car. 1196: C --> T Car. 1199: A --
> C Car. 1266: G --> A Car. 1284: G --> A  
Nodo 82 : Car. 17: 0 --> 1 Car. 19: 0 --> 1 Car. 20: 0 --> 1 Car. 23: 0 --> 1  
Nodo 83 : Car. 245: C --> A Car. 273: G --> A Car. 277: T --> C Car. 281: T --> C Car. 288: 
A --> T Car. 319: A --> C Car. 324: A --> G Car. 383: A --> C Car. 388: A --> G Car. 390: T 
--> C Car. 421: A --> G Car. 423: A --> G Car. 445: T --> C Car. 463: T --> C Car. 653: A --
> G Car. 682: T --> C Car. 738: C --> T Car. 840: T --> C Car. 963: T --> C Car. 1077: A --> 
C Car. 1079: A --> C Car. 1091: T --> C Car. 1145: A --> G Car. 1157: A --> G Car. 1160: C 
--> A Car. 1197: C --> T Car. 1220: C --> T  
Nodo 84 : Car. 325: G --> A Car. 641: A --> T Car. 666: T --> C Car. 978: A --> C Car. 
1041: C --> T Car. 1074: A --> G Car. 1307: T --> C  
Nodo 85 : Car. 4: 0 --> 1 Car. 22: 1 --> 0 Car. 58: 1 --> 2 Car. 59: 0 --> 1 Car. 88: 0 --> 2 
Car. 98: 0 --> 1 Car. 149: A --> C Car. 211: A --> T Car. 259: G --> A Car. 267: C --> T Car. 
297: C --> A Car. 348: T --> C Car. 361: A --> G Car. 425: C --> T Car. 571: G --> A Car. 
644: C --> A Car. 653: C --> A Car. 807: A --> G Car. 809: G --> A Car. 810: G --> A Car. 
883: A --> T Car. 919: C --> A Car. 920: T --> C Car. 940: A --> C Car. 1044: T --> A Car. 
1050: A --> C Car. 1205: A --> C Car. 1241: A --> C Car. 1271: A --> C Car. 1280: T --> C  
Nodo 86 : Car. 21: 0 --> 1 Car. 36: 1 --> 0 Car. 221: A --> T Car. 250: C --> T Car. 326: T --
> G Car. 459: G --> A Car. 607: A --> G Car. 621: C --> A Car. 663: C --> A Car. 684: A --> 
G Car. 802: C --> T Car. 805: A --> T Car. 894: C --> A Car. 1015: A --> C Car. 1074: C --> 
A Car. 1097: A --> C Car. 1250: A --> T  
Nodo 87 : Car. 326: G --> A Car. 358: A --> C Car. 395: G --> A Car. 622: A --> T Car. 703: 
C --> A Car. 805: T --> C Car. 819: A --> C Car. 852: C --> T Car. 855: C --> T Car. 909: C -
-> T Car. 1002: C --> T Car. 1062: C --> T  
Nodo 88 : Car. 154: A --> C Car. 332: C --> T Car. 364: T --> C Car. 445: T --> C Car. 510: 
C --> T Car. 828: A --> G Car. 867: A --> C Car. 963: T --> C Car. 979: C --> A Car. 1145: A 
--> G Car. 1250: T --> C Car. 1253: C --> T  
Nodo 89 : Car. 151: C --> T Car. 207: C --> T Car. 281: T --> C Car. 284: C --> T Car. 370: 
C --> T Car. 434: C --> T Car. 445: T --> C Car. 620: C --> T Car. 623: A --> T Car. 625: T -
-> G Car. 626: G --> A Car. 646: C --> A Car. 653: C --> T Car. 654: A --> G Car. 668: A --> 
C Car. 855: C --> T Car. 892: G --> A Car. 894: A --> T Car. 948: C --> T Car. 987: C --> T 
Car. 1011: C --> T Car. 1025: C --> T Car. 1118: C --> T Car. 1133: C --> A Car. 1196: C --
> T Car. 1220: C --> T Car. 1226: G --> A Car. 1250: T --> A Car. 1252: T --> C Car. 1304: 
C --> G  
Nodo 90 : Car. 151: A --> C Car. 222: A --> C Car. 257: G --> A Car. 325: G --> A Car. 364: 
T --> A Car. 495: A --> C Car. 504: A --> G Car. 510: C --> T Car. 511: C --> T Car. 574: A -
-> C Car. 668: C --> A Car. 1074: A --> T Car. 1083: A --> T Car. 1084: T --> C Car. 1091: 
T --> C Car. 1101: A --> C Car. 1151: A --> C Car. 1160: C --> A Car. 1162: A --> G Car. 
1214: T --> A Car. 1248: A --> T Car. 1249: T --> C Car. 1287: C --> A  
Nodo 91 : Car. 15: 0 --> 1 Car. 105: 2 --> 3 Car. 388: A --> G Car. 390: T --> A Car. 447: C -
-> T Car. 549: C --> A Car. 666: T --> A Car. 861: C --> T Car. 921: A --> T Car. 927: C --> 
A Car. 1102: C --> T Car. 1127: C --> T Car. 1169: A --> C Car. 1261: C --> A  
Nodo 92 : Car. 151: C --> T Car. 267: C --> T Car. 287: C --> T Car. 331: C --> A Car. 370: 
C --> T Car. 846: C --> T Car. 855: C --> T Car. 891: T --> C Car. 919: C --> A Car. 930: C -
-> T Car. 954: C --> T Car. 1014: A --> G Car. 1040: T --> C Car. 1085: A --> C Car. 1097: 
C --> T Car. 1121: C --> T Car. 1155: C --> T  
Nodo 93 : Car. 257: A --> G Car. 324: A --> G Car. 420: A --> G Car. 563: A --> C Car. 571: 
G --> A Car. 625: T --> A Car. 631: T --> A Car. 632: A --> C Car. 666: A --> T Car. 874: A -
-> G Car. 897: A --> C Car. 1023: A --> G Car. 1065: C --> T Car. 1202: C --> T  
Nodo 94 : Car. 5: 0 --> 1 Car. 88: 0 --> 1 Car. 97: 1 --> 2 Car. 222: C --> A Car. 293: C --> T 
Car. 372: A --> G Car. 427: A --> G Car. 435: T --> C Car. 634: C --> A Car. 643: A --> C 
Car. 662: A --> T Car. 667: A --> C Car. 670: A --> C Car. 840: T --> C Car. 871: A --> G 
Car. 873: T --> A Car. 1121: A --> C Car. 1137: G --> T Car. 1272: T --> A  
 

Nodo 95 : Car. 978: A --> C Car. 1027: A --> G Car. 1044: T --> A Car. 1115: A --> C Car. 
1127: T --> C Car. 1266: G --> A Car. 1307: T --> C  
Nodo 96 : Car. 154: A --> C Car. 240: G --> A Car. 275: G --> A Car. 302: C --> T Car. 330: 
T --> A Car. 393: T --> C Car. 423: A --> G Car. 469: A --> T Car. 571: G --> A Car. 601: A 
--> C Car. 618: C --> T Car. 628: C --> T Car. 704: C --> A Car. 861: T --> C Car. 888: A --> 
C Car. 919: C --> A Car. 920: T --> C Car. 921: T --> C Car. 945: C --> T Car. 948: T --> C 
Car. 1050: A --> C Car. 1074: A --> C  
Nodo 97 : Car. 221: T --> C Car. 281: T --> C Car. 434: C --> T Car. 963: T --> C Car. 1044: 
T --> A  
Nodo 98 : Car. 287: C --> T Car. 319: A --> T Car. 364: T --> C Car. 874: A --> G Car. 1131: 
G --> A Car. 1136: A --> C Car. 1154: C --> A Car. 1232: A --> G Car. 1250: T --> A Car. 
1304: C --> G  
Nodo 99 : Car. 2: 0 --> 12 Car. 186: A --> C Car. 324: A --> G Car. 330: A --> T Car. 414: A 
--> CT Car. 496: C --> A Car. 646: C --> T Car. 891: T --> C Car. 924: C --> T Car. 948: C --
> T Car. 1247: C --> T Car. 1266: G --> A  
Nodo 100 : Car. 275: G --> A Car. 292: A --> C Car. 421: A --> G Car. 629: A --> T Car. 
684: G --> A Car. 692: T --> C Car. 918: C --> T Car. 929: T --> C Car. 939: C --> T Car. 
1142: A --> C Car. 1196: C --> T Car. 1217: C --> T Car. 1220: C --> T Car. 1235: A --> T 
 
Lista de sinapomorfías del árbol de consenso del análisis filogenético, basado en 
caracteres morfológicos y caracteres moleculares mitocondriales y nucleares, 





Nodo 45 : Car. 13: 2 --> 0 Car. 1316: C --> T Car. 1402: G --> A Car. 1439: G --> A Car. 
1440: G --> T Car. 1472: A --> C  
Nodo 46 : Sin sinapomorfías  
Nodo 47 : Car. 7: 0 --> 1 Car. 13: 2 --> 1 Car. 19: 0 --> 1 Car. 47: 0 --> 1 Car. 50: 0 --> 1 
Car. 65: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1 Car. 100: 0 --> 1 Car. 267: C --> A Car. 373: A --> T Car. 
464: A --> C Car. 590: G --> A Car. 1383: G --> A Car. 1421: G --> A Car. 1541: T --> C 
Car. 1811: C --> T  
Nodo 48 : Car. 11: 0 --> 1 Car. 27: 0 --> 1 Car. 32: 0 --> 1 Car. 77: 0 --> 2 Car. 81: 0 --> 1 
Car. 82: 0 --> 1 Car. 83: 0 --> 1 Car. 106: 1 --> 0 Car. 110: 0 --> 1 Car. 111: 0 --> 1 Car. 
118: 0 --> 1 Car. 119: 0 --> 1 Car. 121: 0 --> 1 Car. 122: 0 --> 1 Car. 127: 0 --> 1 Car. 266: 
G --> A Car. 268: C --> A Car. 443: G --> A Car. 458: C --> T Car. 503: C --> T Car. 564: T 
--> A Car. 641: C --> T Car. 654: C --> A Car. 656: T --> C Car. 659: A --> G Car. 669: T --> 
A Car. 677: A --> G Car. 753: T --> C Car. 762: C --> A Car. 794: C --> A Car. 1377: A --> T 
Car. 1379: G --> A Car. 1390: G --> A Car. 1407: G --> A Car. 1408: G --> A Car. 1411: A --
> G Car. 1445: G --> C Car. 1448: C --> T Car. 1476: G --> A Car. 1496: G --> A  
Nodo 49 : Car. 0: 0 --> 1 Car. 1: 0 --> 1 Car. 6: 0 --> 1 Car. 8: 0 --> 1 Car. 12: 0 --> 1 Car. 
28: 0 --> 1 Car. 44: 0 --> 1 Car. 45: 0 --> 1 Car. 54: 0 --> 1 Car. 55: 0 --> 1 Car. 62: 0 --> 1 
Car. 72: 0 --> 1 Car. 78: 2 --> 1 Car. 79: 0 --> 1 Car. 92: 0 --> 1 Car. 94: 0 --> 1 Car. 95: 0 --
> 1 Car. 103: 0 --> 1 Car. 109: 0 --> 1 Car. 195: A --> T Car. 207: C --> T Car. 222: A --> C 
Car. 251: C --> T Car. 275: A --> G Car. 324: G --> A Car. 391: G --> T Car. 392: C --> T 
Car. 565: G --> A Car. 621: A --> C Car. 628: AC --> G Car. 629: AT --> C Car. 634: A --> C 
Car. 636: C --> T Car. 639: A --> T Car. 1322: A --> T Car. 1384: C --> G Car. 1414: G --> 
A Car. 1430: C --> T Car. 1443: C --> G Car. 1460: C --> T Car. 1545: C --> A Car. 1600: A 
--> C Car. 1796: T --> C Car. 1853: C --> T Car. 1910: A --> G Car. 1946: A --> C Car. 
2021: A --> G Car. 2040: A --> G Car. 2054: C --> T Car. 2099: C --> T  
Nodo 50 : Car. 20: 0 --> 1 Car. 30: 2 --> 1 Car. 38: 1 --> 0 Car. 50: 0 --> 1 Car. 54: 1 --> 0 
Car. 63: 1 --> 0 Car. 100: 0 --> 1 Car. 151: T --> C Car. 257: G --> A  
Nodo 51 : Car. 7: 0 --> 1 Car. 80: 0 --> 1 Car. 273: G --> A Car. 285: C --> A Car. 466: A --> 
C Car. 573: T --> C Car. 621: C --> T Car. 631: A --> C Car. 2349: A --> C Car. 2489: T --> 
C 
Nodo 52 : Car. 9: 0 --> 1 Car. 142: G --> A Car. 144: C --> T Car. 145: C --> T Car. 171: C --
> T Car. 297: A --> C Car. 504: G --> A Car. 834: A --> C Car. 907: C --> A Car. 1000: T --> 
A Car. 1006: A --> G Car. 1030: A --> C Car. 1036: C --> A Car. 1113: T --> A Car. 1262: C 
--> A Car. 1605: G --> A Car. 1955: A --> G Car. 2301: T --> G Car. 2937: G --> A Car. 
2942: C --> T Car. 3119: A --> C Car. 3354: C --> T  
Nodo 53 : Car. 16: 0 --> 1 Car. 22: 0 --> 1 Car. 49: 1 --> 0 Car. 61: 0 --> 1 Car. 64: 0 --> 1 
Car. 65: 0 --> 1 Car. 66: 0 --> 1 Car. 67: 0 --> 1 Car. 73: 0 --> 1 Car. 86: 0 --> 1 Car. 89: 0 --
> 1 Car. 95: 1 --> 2 Car. 106: 0 --> 1 Car. 364: C --> T Car. 551: C --> T Car. 565: A --> T 
Car. 883: T --> A Car. 963: C --> T Car. 1091: C --> T Car. 1097: G --> A Car. 1205: C --> 
A Car. 1286: A --> C Car. 1388: A --> G Car. 1472: A --> G Car. 3288: T --> C  
Nodo 54 : Car. 8: 1 --> 2 Car. 10: 0 --> 1 Car. 25: 0 --> 1 Car. 29: 0 --> 1 Car. 39: 0 --> 1 
Car. 42: 0 --> 1 Car. 45: 1 --> 0 Car. 51: 0 --> 1 Car. 53: 0 --> 1 Car. 56: 0 --> 1 Car. 83: 1 --
> 2 Car. 112: 1 --> 0 Car. 113: 0 --> 1 Car. 116: 0 --> 1 Car. 933: A --> C  
Nodo 55 : Car. 35: 0 --> 1 Car. 44: 1 --> 2 Car. 49: 0 --> 2 Car. 77: 2 --> 1 Car. 82: 1 --> 0 
Car. 621: C --> A Car. 663: C --> A Car. 852: C --> T Car. 903: C --> G Car. 987: C --> T 
Car. 1040: C --> T Car. 1118: C --> T Car. 1148: G --> A Car. 1247: C --> T Car. 1295: C --
> T Car. 1349: A --> G Car. 1434: G --> T  
Nodo 56 : Car. 59: 0 --> 1 Car. 130: G --> A Car. 227: T --> C Car. 268: A --> C Car. 316: A 
--> G Car. 393: T --> A Car. 445: T --> C Car. 581: A --> G Car. 593: T --> C Car. 643: A --> 
C Car. 692: T --> C Car. 990: C --> A Car. 1015: A --> CT Car. 1358: C --> G Car. 1397: T -
-> G Car. 2190: T --> C Car. 2198: G --> T Car. 2203: T --> A Car. 2229: T --> C Car. 2335: 
C --> G Car. 2400: A --> C Car. 2457: T --> C Car. 2489: T --> C Car. 3577: A --> G Car. 
3683: A --> G Car. 3685: T --> C Car. 3793: G --> A Car. 3840: T --> C  
Nodo 57 : Car. 7: 0 --> 1 Car. 9: 1 --> 2 Car. 565: T --> C Car. 1937: G --> A Car. 2030: A --
> G  
Nodo 58 : Car. 53: 1 --> 0 Car. 211: A --> G Car. 819: A --> C Car. 949: A --> G Car. 951: C 
--> A Car. 1395: A --> G Car. 1897: C --> T Car. 2668: C --> G Car. 2758: G --> A Car. 
3396: T --> C Car. 3855: C --> A  
 

Nodo 59 : Car. 61: 1 --> 0 Car. 77: 2 --> 1 Car. 111: 1 --> 0 Car. 120: 2 --> 1 Car. 142: A --> 
G Car. 143: C --> T Car. 144: T --> C Car. 145: T --> C Car. 201: A --> T Car. 208: T --> C 
Car. 209: C --> A Car. 211: A --> G Car. 245: C --> A Car. 253: C --> T Car. 258: T --> C 
Car. 271: G --> A Car. 323: A --> G Car. 324: A --> G Car. 348: T --> A Car. 349: T --> C 
Car. 350: C --> T Car. 359: G --> A Car. 360: A --> G Car. 388: A --> G Car. 425: C --> T 
Car. 448: A --> G Car. 469: A --> T Car. 553: T --> C Car. 561: C --> A Car. 568: A --> G 
Car. 594: T --> A Car. 634: C --> A Car. 653: C --> A Car. 681: A --> C Car. 689: T --> C 
Car. 690: A --> T Car. 692: T --> A Car. 693: T --> C Car. 703: C --> A Car. 1081: T --> C 
Car. 1089: A --> G Car. 1145: A --> G Car. 1151: A --> C Car. 1160: C --> A Car. 1163: C --
> T Car. 1205: A --> T Car. 1215: A --> G Car. 1217: C --> A Car. 1244: A --> T Car. 1269: 
C --> A Car. 1270: T --> C Car. 1274: A --> C Car. 1289: A --> C Car. 1537: T --> C Car. 
1581: A --> G Car. 1583: A --> T Car. 1598: G --> A Car. 1676: C --> A Car. 1691: G --> A 
Car. 1724: T --> C Car. 1763: A --> G Car. 1916: A --> C Car. 2021: G --> A Car. 2029: C --
> T Car. 2159: A --> C Car. 2270: C --> T Car. 2273: A --> G Car. 2301: G --> T Car. 2302: 
C --> G Car. 2380: C --> T Car. 2454: A --> G Car. 2763: G --> A Car. 2769: G --> A Car. 
2819: A --> T Car. 2822: T --> G Car. 2854: C --> T Car. 2862: A --> G Car. 2937: A --> G 
Car. 2958: A --> G Car. 3048: G --> A Car. 3066: G --> A Car. 3080: C --> T Car. 3092: C --
> T Car. 3094: C --> T Car. 3095: T --> G Car. 3119: C --> A Car. 3123: A --> C Car. 3148: 
G --> A Car. 3195: A --> G Car. 3196: A --> G Car. 3218: T --> C Car. 3226: A --> G Car. 
3231: C --> T Car. 3241: G --> A Car. 3270: T --> C Car. 3309: A --> T Car. 3348: C --> T 
Car. 3356: G --> A Car. 3367: A --> T Car. 3368: G --> C Car. 3370: A --> T Car. 3371: G --
> C Car. 3420: T --> C Car. 3480: A --> G Car. 3510: T --> C Car. 3577: A --> T Car. 3628: 
A --> G Car. 3641: G --> C Car. 3645: A --> C Car. 3646: G --> T Car. 3668: G --> A Car. 
3755: C --> T Car. 3808: C --> T Car. 3815: A --> G Car. 3816: G --> C Car. 3828: T --> C 
Car. 3876: G --> A Car. 3898: C --> T Car. 3970: G --> A Car. 4018: C --> T Car. 4039: A --
> G  
Nodo 60 : Car. 47: 0 --> 1 Car. 65: 1 --> 2 Car. 75: 0 --> 1 Car. 91: 0 --> 1 Car. 94: 1 --> 3 
Car. 97: 0 --> 1 Car. 104: 0 --> 1 Car. 105: 3 --> 2 Car. 286: A --> C Car. 374: G --> A Car. 
427: C --> A Car. 628: G --> C Car. 831: C --> A Car. 861: A --> C Car. 1032: A --> T Car. 
1041: A --> C Car. 1044: A --> T Car. 1718: T --> C Car. 2463: T --> C Car. 3792: G --> A 
Car. 3883: G --> A Car. 3954: A --> C  
Nodo 61 : Car. 46: 1 --> 2 Car. 251: T --> C Car. 286: C --> T Car. 375: C --> A Car. 445: T 
--> C Car. 464: A --> C Car. 506: A --> G Car. 511: C --> A Car. 551: T --> C Car. 560: A --
> C Car. 634: C --> T Car. 692: T --> C Car. 825: C --> T Car. 884: C --> T Car. 897: A --> 
T Car. 910: A --> C Car. 996: C --> T Car. 1118: C --> T Car. 1139: C --> A Car. 1155: C --> 
T Car. 1196: C --> T Car. 1199: A --> C Car. 1266: G --> A Car. 1284: G --> A Car. 1420: G 
--> A Car. 1736: C --> T Car. 1874: G --> A Car. 1883: C --> T Car. 3032: C --> T Car. 
3254: C --> G Car. 3700: C --> T Car. 3910: C --> T Car. 3997: C --> T  
Nodo 62 : Car. 10: 1 --> 2 Car. 17: 0 --> 1 Car. 18: 1 --> 2 Car. 19: 0 --> 1 Car. 20: 0 --> 1 
Car. 23: 0 --> 1 Car. 30: 2 --> 3 Car. 41: 0 --> 1 Car. 44: 1 --> 3 Car. 85: 0 --> 1 Car. 90: 0 --
> 1 Car. 130: G --> A Car. 151: T --> A Car. 222: C --> A Car. 447: A --> C Car. 581: A --> 
G Car. 593: T --> C Car. 637: C --> A Car. 840: C --> T Car. 909: A --> C Car. 981: A --> T 
Car. 1009: A --> G Car. 1010: C --> T Car. 1148: G --> A Car. 1214: A --> T Car. 1272: G --
> T Car. 1280: A --> T Car. 1358: C --> T Car. 1388: G --> A Car. 1625: A --> C Car. 1781: 
C --> T Car. 1982: A --> G Car. 2114: A --> C Car. 2175: G --> A Car. 2178: T --> G Car. 
2536: G --> A Car. 2605: T --> A Car. 3407: G --> C Car. 3459: C --> T Car. 3522: C --> T  
Nodo 63 : Car. 245: C --> A Car. 273: G --> A Car. 277: T --> C Car. 281: T --> C Car. 288: 
A --> T Car. 319: A --> C Car. 324: A --> G Car. 383: A --> C Car. 388: A --> G Car. 390: T 
--> C Car. 421: A --> G Car. 423: A --> G Car. 445: T --> C Car. 463: T --> C Car. 653: A --
> G Car. 682: T --> C Car. 738: C --> T Car. 840: T --> C Car. 963: T --> C Car. 1077: A --> 
C Car. 1079: A --> C Car. 1091: T --> C Car. 1145: A --> G Car. 1157: A --> G Car. 1160: C 
--> A Car. 1197: C --> T Car. 1220: C --> T  
Nodo 64 : Car. 325: G --> A Car. 641: A --> T Car. 666: T --> C Car. 978: A --> C Car. 
1041: C --> T Car. 1074: A --> G Car. 1307: T --> C  
Nodo 65 : Car. 4: 0 --> 1 Car. 22: 1 --> 0 Car. 58: 1 --> 2 Car. 59: 0 --> 1 Car. 88: 0 --> 2 
Car. 98: 0 --> 1 Car. 149: A --> C Car. 211: A --> T Car. 267: C --> T Car. 297: C --> A Car. 
348: T --> C Car. 361: A --> G Car. 425: C --> T Car. 571: G --> A Car. 644: C --> A Car. 
653: C --> A Car. 807: A --> G Car. 809: G --> A Car. 810: G --> A Car. 883: A --> T Car. 
 

919: C --> A Car. 920: T --> C Car. 940: A --> C Car. 1044: T --> A Car. 1050: A --> C Car. 
1205: A --> C Car. 1241: A --> C Car. 1271: A --> C Car. 1280: T --> C Car. 1661: T --> C 
Car. 1745: G --> A Car. 2747: A --> C Car. 2764: C --> G Car. 2768: T --> C Car. 2832: T --
> C Car. 2908: A --> G Car. 2943: T --> C Car. 2949: T --> G Car. 3039: A --> G Car. 3142: 
T --> G Car. 3186: C --> G Car. 3565: C --> G Car. 3613: C --> T Car. 3650: C --> T Car. 
3664: G --> A Car. 3683: A --> T Car. 3945: A --> G Car. 3952: A --> T Car. 3954: C --> T 
Car. 4036: A --> C  
Nodo 66 : Car. 21: 0 --> 1 Car. 221: A --> T Car. 250: C --> T Car. 326: T --> G Car. 459: G 
--> A Car. 565: C --> A Car. 607: A --> G Car. 621: C --> A Car. 663: C --> A Car. 684: A --
> G Car. 802: C --> T Car. 805: A --> T Car. 894: C --> A Car. 1015: A --> C Car. 1097: A --
> C Car. 1250: A --> T Car. 1447: G --> T Car. 1490: A --> T Car. 1787: C --> T Car. 2226: 
T --> C Car. 2227: A --> C Car. 2238: T --> G Car. 2271: T --> C Car. 2295: T --> C Car. 
2299: A --> G Car. 2303: A --> C Car. 2318: A --> G Car. 2340: T --> G Car. 2347: G --> A 
Car. 2549: G --> C Car. 2562: G --> A Car. 2607: C --> G Car. 2622: A --> C Car. 2623: A --
> C Car. 2628: G --> A Car. 2750: G --> C Car. 2757: T --> A Car. 2803: G --> A Car. 2823: 
G --> A Car. 2839: G --> A Car. 2895: A --> G Car. 2988: A --> T Car. 3004: G --> T Car. 
3126: G --> A Car. 3197: C --> G Car. 3303: C --> T Car. 3324: C --> G Car. 3387: A --> T 
Car. 3393: C --> T Car. 3450: A --> G Car. 3507: T --> C Car. 3592: A --> C Car. 3602: A --
> G Car. 3614: C --> G Car. 3616: T --> G Car. 3635: C --> A Car. 3647: A --> C Car. 3663: 
G --> A Car. 3778: T --> A Car. 3816: G --> A Car. 3993: C --> T Car. 4057: A --> G  
Nodo 67 : Car. 326: G --> A Car. 358: A --> C Car. 395: G --> A Car. 622: A --> T Car. 703: 
C --> A Car. 805: T --> C Car. 819: A --> C Car. 852: C --> T Car. 855: C --> T Car. 909: C -
-> T Car. 1002: C --> T  
Nodo 68 : Car. 154: A --> C Car. 332: C --> T Car. 364: T --> C Car. 445: T --> C Car. 510: 
C --> T Car. 828: A --> G Car. 867: A --> C Car. 963: T --> C Car. 979: C --> A Car. 1145: A 
--> G Car. 1250: T --> C Car. 1253: C --> T  
Nodo 69 : Car. 151: C --> T Car. 207: C --> T Car. 281: T --> C Car. 434: C --> T Car. 620: 
C --> T Car. 654: A --> G Car. 1118: C --> T Car. 1133: C --> A Car. 1220: C --> T Car. 
1250: T --> A  
Nodo 70 : Car. 151: A --> C Car. 364: T --> A Car. 495: A --> C Car. 504: A --> G Car. 574: 
A --> C Car. 1074: A --> T Car. 1083: A --> T Car. 1084: T --> C Car. 1162: A --> G Car. 
1214: T --> A Car. 1248: A --> T Car. 1249: T --> C Car. 1367: G --> A Car. 1883: C --> T 
Car. 2748: A --> G Car. 2821: G --> A Car. 3417: T --> A Car. 3857: A --> G  
Nodo 71 : Car. 15: 0 --> 1 Car. 105: 2 --> 3 Car. 388: A --> G Car. 390: T --> A Car. 447: C -
-> T Car. 666: T --> A Car. 861: C --> T Car. 921: A --> T Car. 927: C --> A Car. 1102: C --
> T Car. 1127: C --> T Car. 1261: C --> A Car. 1373: C --> T Car. 1703: G --> A Car. 1718: 
C --> T Car. 2190: T --> C Car. 2231: G --> A Car. 2236: C --> T Car. 2266: G --> A Car. 
2341: G --> T Car. 2547: G --> A Car. 2556: T --> C Car. 2616: T --> G Car. 2922: T --> A 
Car. 2942: T --> C Car. 2945: T --> C Car. 3234: G --> A Car. 3577: A --> G Car. 3648: A --
> G Car. 3688: G --> A Car. 3715: A --> C Car. 3902: G --> A Car. 3979: C --> T  
Nodo 72 : Car. 151: C --> T Car. 267: C --> T Car. 287: C --> T Car. 331: C --> A Car. 370: 
C --> T Car. 846: C --> T Car. 855: C --> T Car. 891: T --> C Car. 919: C --> A Car. 930: C -
-> T Car. 954: C --> T Car. 1014: A --> G Car. 1040: T --> C Car. 1085: A --> C Car. 1097: 
C --> T Car. 1121: C --> T Car. 1155: C --> T  
Nodo 73 : Car. 324: A --> G Car. 420: A --> G Car. 563: A --> C Car. 571: G --> A Car. 625: 
T --> A Car. 631: T --> A Car. 666: A --> T Car. 874: A --> G Car. 897: A --> C Car. 1065: C 
--> T Car. 1202: C --> T  
Nodo 74 : Car. 5: 0 --> 1 Car. 97: 1 --> 2 Car. 293: C --> T Car. 427: A --> G Car. 435: T --> 
C Car. 643: A --> C Car. 662: A --> T Car. 667: A --> C Car. 1121: A --> C Car. 1137: G --> 
T Car. 1272: T --> A Car. 1443: G --> A  
Nodo 75 : Car. 978: A --> C Car. 1027: A --> G Car. 1044: T --> A Car. 1115: A --> C Car. 
1127: T --> C Car. 1266: G --> A Car. 1307: T --> C  
Nodo 76 : Car. 154: A --> C Car. 240: G --> A Car. 275: G --> A Car. 302: C --> T Car. 330: 
T --> A Car. 393: T --> C Car. 423: A --> G Car. 469: A --> T Car. 571: G --> A Car. 601: A 
--> C Car. 618: C --> T Car. 628: C --> T Car. 704: C --> A Car. 861: T --> C Car. 888: A --> 
C Car. 919: C --> A Car. 920: T --> C Car. 921: T --> C Car. 945: C --> T Car. 948: T --> C 
Car. 1050: A --> C Car. 1074: A --> C  
 

Nodo 77 : Car. 221: T --> C Car. 281: T --> C Car. 434: C --> T Car. 963: T --> C Car. 1044: 
T --> A  
Nodo 78 : Car. 287: C --> T Car. 319: A --> T Car. 364: T --> C Car. 874: A --> G Car. 1131: 
G --> A Car. 1136: A --> C Car. 1154: C --> A Car. 1232: A --> G Car. 1250: T --> A Car. 
1304: C --> G Car. 2318: G --> A Car. 2607: G --> A Car. 3845: G --> A Car. 3846: C --> G  
Nodo 79 : Car. 2: 0 --> 12 Car. 186: A --> C Car. 324: A --> G Car. 330: A --> T Car. 414: A 
--> CT Car. 496: C --> A Car. 891: T --> C Car. 924: C --> T Car. 1247: C --> T Car. 1266: 
G --> A Car. 1397: T --> C Car. 1823: T --> C Car. 2330: C --> T Car. 3240: A --> G Car. 
3691: A --> G  
Nodo 80 : Car. 275: G --> A Car. 292: A --> C Car. 421: A --> G Car. 629: A --> T Car. 684: 
G --> A Car. 692: T --> C Car. 918: C --> T Car. 929: T --> C Car. 939: C --> T Car. 1142: A 
--> C Car. 1196: C --> T Car. 1217: C --> T Car. 1220: C --> T Car. 1235: A --> T 
 
Lista de sinapomorfías del árbol de consenso del análisis filogenético, basado en 
caracteres morfológicos únicamente 
 
 
Nodo 55 : Car. 83: 0 --> 1 Car. 109: 0 --> 1 Car. 118: 0 --> 1 Car. 119: 0 --> 1 Car. 122: 0 --
> 1  
Nodo 56 : Car. 18: 0 --> 1  
Nodo 57 : Car. 34: 0 --> 1 Car. 63: 1 --> 0 Car. 71: 0 --> 1 Car. 96: 0 --> 1  
Nodo 58 : Sin sinapomorfías  
 
	
Nodo 59 : Car. 49: 0 --> 1 Car. 99: 0 --> 1 Car. 110: 0 --> 1 Car. 111: 0 --> 1  
Nodo 60 : Car. 40: 2 --> 0 Car. 67: 1 --> 0 Car. 92: 1 --> 0 Car. 93: 0 --> 1 Car. 100: 0 --> 1 
Car. 105: 3 --> 1 Car. 107: 0 --> 1 Car. 124: 1 --> 0  
Nodo 61 : Car. 39: 0 --> 1 Car. 42: 0 --> 1 Car. 45: 1 --> 0 Car. 51: 0 --> 1 Car. 59: 0 --> 1 
Car. 77: 2 --> 1 Car. 83: 1 --> 2 Car. 112: 1 --> 0 Car. 116: 0 --> 1 Car. 120: 0 --> 2  
Nodo 62 : Car. 16: 0 --> 1 Car. 22: 0 --> 1 Car. 49: 1 --> 0 Car. 61: 0 --> 1 Car. 64: 0 --> 1 
Car. 65: 0 --> 1 Car. 66: 0 --> 1 Car. 67: 0 --> 1 Car. 73: 0 --> 1 Car. 80: 1 --> 0 Car. 86: 0 --
> 1 Car. 95: 1 --> 2  
Nodo 63 : Car. 20: 1 --> 0 Car. 30: 1 --> 2 Car. 38: 0 --> 1 Car. 40: 0 --> 2 Car. 50: 1 --> 0 
Car. 54: 0 --> 1 Car. 63: 0 --> 1 Car. 100: 1 --> 0  
Nodo 64 : Car. 8: 0 --> 1 Car. 9: 0 --> 1 Car. 14: 0 --> 1  
Nodo 65 : Car. 6: 0 --> 1 Car. 12: 0 --> 1 Car. 28: 0 --> 1 Car. 31: 0 --> 1 Car. 44: 0 --> 1 
Car. 45: 0 --> 1 Car. 62: 0 --> 1 Car. 72: 0 --> 1 Car. 79: 0 --> 1 Car. 80: 0 --> 1 Car. 92: 0 --
> 1 Car. 94: 0 --> 1 Car. 103: 0 --> 1  
Nodo 66 : Car. 11: 0 --> 1 Car. 27: 0 --> 1 Car. 32: 0 --> 1 Car. 50: 0 --> 1 Car. 60: 0 --> 1 
Car. 77: 0 --> 2 Car. 81: 0 --> 1 Car. 82: 0 --> 1 Car. 87: 0 --> 1 Car. 112: 0 --> 1  
Nodo 67 : Car. 33: 1 --> 0 Car. 44: 1 --> 2 Car. 61: 1 --> 0 Car. 110: 1 --> 0 Car. 115: 0 --> 1  
Nodo 68 : Car. 31: 2 --> 1 Car. 61: 1 --> 0 Car. 111: 1 --> 0  
Nodo 69 : Car. 12: 1 --> 2 Car. 36: 0 --> 1 Car. 47: 0 --> 1 Car. 57: 1 --> 0 Car. 62: 1 --> 0 
Car. 65: 1 --> 2 Car. 91: 0 --> 1 Car. 94: 1 --> 3 Car. 97: 0 --> 1 Car. 104: 0 --> 1  
Nodo 70 : Car. 8: 1 --> 2 Car. 10: 0 --> 1 Car. 25: 0 --> 1 Car. 29: 0 --> 1 Car. 46: 0 --> 1 
Car. 56: 0 --> 1 Car. 74: 0 --> 1  
Nodo 71 : Car. 30: 2 --> 3 Car. 44: 1 --> 0  
Nodo 72 : Car. 69: 0 --> 1 Car. 70: 0 --> 1  
Nodo 73 : Car. 19: 0 --> 1 Car. 47: 0 --> 1 Car. 59: 0 --> 1 Car. 65: 0 --> 1 Car. 89: 0 --> 1 
Car. 109: 1 --> 0  
Nodo 74 : Car. 84: 0 --> 1 Car. 120: 0 --> 1  
Nodo 75 : Car. 53: 1 --> 0 Car. 91: 0 --> 1 Car. 94: 1 --> 2  
Nodo 76 : Car. 117: 0 --> 2  
Nodo 77 : Car. 17: 0 --> 1 Car. 19: 0 --> 1 Car. 20: 0 --> 1 Car. 23: 0 --> 1  
Nodo 78 : Car. 44: 0 --> 3 Car. 68: 1 --> 2 Car. 123: 0 --> 1  
Nodo 79 : Car. 4: 0 --> 1 Car. 15: 1 --> 0 Car. 22: 1 --> 0 Car. 58: 1 --> 2 Car. 59: 0 --> 1 
Car. 88: 1 --> 2 Car. 98: 0 --> 1 Car. 105: 3 --> 2  
Nodo 80 : Car. 15: 0 --> 1 Car. 21: 0 --> 1 Car. 36: 1 --> 0 Car. 76: 0 --> 1 Car. 88: 0 --> 1 
 
